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У высших растений в процессе эволюции возникли особые органы спороношения — спорангии. 
Их формирование происходит в рамках двух типов: лептоспорангиатного (лентоспорангиатные, или 
настоящие папорот чикн) и эуспорангиатного (большинство высших растений). Правомерность при¬ 
менения термина «эуспорангиатный» для голосеменных и покрытосеменных растений дискутируется 
в литературе. У споровых растений спорангии возникают из эпидермальных клеток: при лептоспо- 
рангиатном — из одной клетки, стенка спорангия представлена эпидермальным слоем; при эуспоран- 
гиатиом — за счет нескольких клеток, стенка спорангия обычно многослойная. 

У ряда высших споровых растений мега- и микроспорангии на ранних стадиях развиваются оди¬ 
наково. У семенных растений при резких существенных морфологических различиях начальные эта¬ 
пы формирования микро- и мегаспорангиев также происходят сходно. У голосеменных растений об¬ 
наружены все известные способы формирования спорангиев на базе нескольких инициальных клеток, 
дифференцирующихся в эпидермальном либо субэпндермальном, либо в обоих слоях. У покрытосе¬ 
менных растений первые стадии формирования микроспорангия (инициация за счет периклиналь- 
ных делений субэпидермальных клеток зачатка пыльника, порядок деления и их вклад в построение 
стенки спорангия) идентичны начальным этапам возникновения примордия семязачатка на плаценте. 
Обсуждаются терминологические вопросы, касающиеся генезиса спорангия у высших растений. 

Ключевые слова: морфогенез, спорангий, микроспорангий, мегаспорангий, высшие расте¬ 
ния. 


Известно, что нуцеллус семязачатка цветковых растений гомологичен мега¬ 
спорангию других высших растений. Динамика развития семязачатка и пыльни¬ 
ка, начиная с самых ранних стадий, свидетельствует о тбм, что нуцеллус гомоло¬ 
гичен также гнезду пыльника или микроспорангию (Шамров, 2006). Микроспо¬ 
рангий включает в себя не только стенку гнезда пыльника со всех его сторон 
(дистальной — с наружной стороны, проксимальной — со стороны связника и ла¬ 
теральной — с боков), но и спорогенную ткань. В мегаспорангии апикальная об¬ 
ласть (собственно стенка мегаспорангия), представленная лишь париетальной тка¬ 
нью, гомологична дистальной части стенки микроспорангиж; базальная область — 
проксимальной ее части, а латеральные области — латеральным частям стенки 
микроспорангия; археспориальная и спорогенная ткани являются тождественны¬ 
ми структурами. Все составные элементы как микроспорангия, так мегаспорангия 
имеют общее происхождение: возникают из клеток субэпидермального слоя зачат¬ 
ка пыльника или плаценты (Шамров, 1994, 1995, 1999,2002,2006). При таком под¬ 
ходе к анализу генезиса микро- и мегаспорангия возникает вопрос, есть ли черты 
сходства в раннем морфогенезе спорангиев покрытосеменных и других высших 
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растений. Н связи с чтим был проведен сравнительный анализ существующих дан¬ 
ных по особенностям развития и строения спорангиев высших растений, как семен¬ 
ных, гак и споровых. 


Общие представления о разнообразии и морфологии спорангиев 

К высшим растениям относятся споровые (псилотовидные, моховидные, плау¬ 
новидные, хвощевидные, папоротниковидные) и семенные (голосеменные, покры¬ 
тосеменные) растения. Споры образуются в особых структурах, называемых спо¬ 
рангиями. Спорангии являются многоклеточными и представлены одно- или мно¬ 
гослойной стенкой и спорогенными клетками (материнскими клетками спор), 
из которых в результате мейоза образуются гаплоидные споры. В зависимости от 
того, различаются ли между собой спорангии и образующиеся в них споры, выде¬ 
ляют равносноровыс (исилотовидные, большинство папоротниковидных, хвоще¬ 
видных, некоторые плауновидные) н разноспоровые (большинство плауновидных 
и моховидных, некоторые папоротниковидные — «водные», или сальвиниевые па¬ 
поротники) высшие споровые растения (Воѵѵег, 1935; Еатез, 1936; Наирі, 1953; 
Тахтаджян, 1956; Корчагина, 2001; Серебрякова и др., 2006). 

В отличие от высших споровых растений семенные растения размножаются не 
спорами, а семенами. Однако у них, как и у разноспоровых растений, в жизненном 
цикле возникают микро- и мегаспорангии, в которых формируются микро- и мега¬ 
споры, дающие в дальнейшем мужской и женский гаметофиты. Установлена го¬ 
мология гнезда пыльника покрытосеменных растений с микроспорангием, а нуцел- 
луса семязачатка, с мегаспорангием высших споровых растений (МоЫ, 1837; НоГ- 
теізіег, 1851; \Ѵагтіп§, 1878; ВсЬпагГ, 1929, 1933; Еатез, 1936, 1961; Наирі, 1953; 
ОиІІепЬег§, 1955; Тахтаджян, 1964, 1980; Кордюм, 1978). 

У большинства высших растений спорангии занимают относительно неболь¬ 
шую часть спорофита. У мхов спорофит сильно редуцирован и называется спорого- 
ном. Его формированию предшествует образование из спор гаметофита, на кото¬ 
ром возникают архегонии и антеридии. Спорогон вырастает на гаметофите после 
оплодотворения. Он состоит из коробочки (спорангия) на ножке, переходящей в 
нижней части в «стопу», которая соединяет спорофит с тканями гаметофита (Абра¬ 
мов, Абрамова, 1978; Мейер, 1982; СатеІоП еі аі., 1997). 

Спорангии большинства высших растений располагаются на специализиро¬ 
ванных спорангиеносных структурах: спорофиллах, или спорофиллоидах (пси¬ 
лотовидные, плауновидные, папоротниковидные, покрытосеменные), если они 
листоподобны, либо спорангиофорах (хвощевидные), если они осеподобны. 
Они сгруппированы в виде стробилов (плауновидные, хвощевидные, голосемен¬ 
ные) или сорусов (папоротниковидные). У плауновидных ( Ьусоройіит , 5>еІа%іпеІІа) 
можно обнаружить различные типы расположения спорангиев. Последние могут 
находиться над местом прикрепления филлоидов либо переходят из стеблевого по¬ 
ложения в пазушное. Даже у примитивных видов ЬусоросПит, которые еще не име¬ 
ют стробилов, спорангии не всегда остаются в пазухах спорофиллоидов, а слегка 
сдвинуты на их верхнюю (адаксиальную) поверхность. У видов с четкими строби¬ 
лами спорангии находятся на адаксиальной поверхности. У Ікоёіек пиііаііі каж¬ 
дый спорангий расположен между язычком филлоида и его основанием и погру¬ 
жен в особую ямку. Стробилы хвощей формируются на верхушках главных стеб¬ 
лей, а иногда на верхушках боковых ветвей. Для псилотовых также характерно 
верхушечное положение спорангиев, которые в результате бокового срастания и 
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укорочения спороносных теломов образуют синангии: 2-гнездный у Ттезірісгіх, 
3-гнездный у Рзііоіит (Во\ѵег, 1935; Еатез, 1936; Наирі, 1953; Тахтаджян, 1956). 
У древнейших папоротников спорангии имели терминальное положение подобно 
современному представителю ВоІгусИіит из ужовниковых. Постепенно спорангии 
становились маргинальными и затем ламинальными, возникая на нижней (абакси- 
альной) поверхности спороносных листьев. Среди папоротниковидных обнаруже¬ 
но как одиночное расположение спорангиев (например, у схизейных), так и в виде 
групп, или сорусов (например, у полиподиевых). Защита сорусов у папаротнико- 
видных обеспечивается различными типами покрывальца, или индузия. Особен¬ 
но это характерно для градатных сорусов, формирование которых происходит 
асинхронно в базнпетальной последовательности (циатейные, асплеииевые, ги- 
менофилловые, сальвиниевые) (Тахтаджян, 1978а). У марсилеевых папоротников 
группы сорусов, содержащие спорангии, заключены в замкнутые вместилища — 
спорокарпии. Чаще всего они развиваются при переходе растений этих водных па¬ 
поротников к наземному образу жизни. Спорокарпии (шаровидные — преимуще¬ 
ственно у водных видов и почти квадратные или треугольные — у наземных) снаб¬ 
жены ножками, которые отходят от черешка листа. Стенки спорокарпиев имеют 
листовое происхождение и их развитие напоминает формирование спороносного 
сегмента листа схизейиых. Сорусы в спорокарпиях расположены обычно в 2 ряда. 
Спорокарпии могут содержать сорусы одного типа (микроспорокарпии либо ме¬ 
гаспорокарпии) или обоих типов (смешанного типа) (Хаѵѵісівкі, 1912; Еатез, 1936; 
Наирі, 1953; Тахтаджян, 1978а; Корчагина, 2001). 

У многих голосеменных (саговников, беннеттитовых, хвойных, цикадовых) 
органы спороношения представляют собой женские и мужские шишки, или стро¬ 
билы (собрания мега- и микроспорофиллов). У цикадовых микро- и мегаспоро¬ 
филлы имеют форму чешуй или щитков. На микроспорофиллах развивается боль¬ 
шое число (25—700) млкроспорангиев, покрывающих иочти всю их нижнюю сто¬ 
рону. Микроспорангии собраны по 2—6 в группы, прижатые к спорофиллу или 
сидячие на коротких ножках. Количество мегаспорофиллов в мегастробилах цика¬ 
довых, на которых формируется по 2 семязачатка, колеблется от 30 до 600. В отли¬ 
чие от других цикадовых у Сусаз мегаспорофиллы имеют перистое строение, при 
этом на одном спорофилле формируется от 2 до 4, иногда до 10 семязачатков. У са¬ 
говников на нижней стороне микроспорофиллов находятся многочисленные мик¬ 
росорусы, каждый из которых содержит 2—4 микроспорангия. У части беннетти¬ 
товых стробилы обоеполые, а микроспорангии срастаются по краям, с образова¬ 
нием синангиев. У хвойных микроснорофиллы содержат от 2 (Росіосаграсеае, 
Ріпасеае) до 10—15 ( Агаисагіасеае ) микроспорангиев. На мегаспорофиллах хвой¬ 
ных, представляющих собой семенные чешуи, развивается 1 ( Агаисагіасеае , Ро- 
Восаграсеае), 2 ( Ріпасеае ) либо 2—9 ( Тахосііасеае ) семазачатков. У семенных па¬ 
поротников стробилы не образуются, а микро- и мегаспорофиллы находятся на 
длинных побегах, при этом микроспорангии располагаются по 6—7 на нижней сто¬ 
роне спороносных сегментов микроспорофиллов. У кейтониевых микроспорофил¬ 
лы имеют плоскую ось, на разветвлениях которой располагаются нучками по 
3—6 синангиев с 4 микросцорангиями в каждом (СІіашЬегІаіп, 1935; Комарнццкий 
и др., 1962; 8іп§1і, 1978; Тахтаджян, 19786; Козубов и др., 1982). 

Как известно, семязачатки у голосеменных и покрытосеменных растений счи¬ 
таются синангиями. Согласно одной из гипотез о происхождении семязачатка (си- 
нангиальной, или теории стерилизации — Вепвоп, 1904; Меезе, 1964а, Ь), семязача¬ 
ток возник из соруса, в котором один центральный спорангий становился постепен¬ 
но нуцеллусом, а окружающие спорангии по мере их стерилизации объединялись. 
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образуя интегумент. Пыльники у покрытосеменных растений также представляют 
собой синангии. Часто они 4-гнездные, т.е. состоят из 4 микроспорангиев. Одна¬ 
ко у некоторых видов число микроспорангиев в пыльнике может быть иным — 
1 ( Оіарепзіасеае ), 2 ( Могіп%асеае , Магапіасеае ), 3 ( ОарІтірНуІІасеае — наряду 
с 4), 8 ( 2аппіскеПіасеае , Сутосіосеасеае — наряду с 4) и даже 50 ( Мітозасеае) 
(Камелина, 1994а). В отдельных случаях тычинки или только пыльники срастают¬ 
ся и образуют синандрии с множеством микроспорангиев ( Агізіоіоскіасеае , Мугі- 
зіісасеае). У покрытосеменных растений микроспорангии развиваются на микро¬ 
спорофилле (тычинке), а мегаспорангии — внутри мегаспорофилла (плодолисти¬ 
ка). Мегаспорангии всегда расположены на адаксиальной стороне, в то время как 
микроспорангии могут быть расположены как иа адаксиальной, так и на абаксиаль- 
ной сторонах (Баглея, 1961). 


Особенности морфогенеза спорангиев 

Как свидетельствует обширная литература по генезису спорангия, его форми¬ 
рование может происходить двумя путями: лептоспорангиатным (из одной ини¬ 
циальной клетки; стенка спорангия представлена эпидермальным слоем) и эуспо- 
рангиатным (за счет нескольких инициальных клеток; стенка спорангия обычно 
многослойная). Первый тип формирования спорангия обнаружен у лептоспоран- 
гиатных (настоящих) папоротников, а второй — у большинства высших растений. 
Разделение спорангиев на 2 типа предложил К. ОоеЬеІ (1881), и многие исследова¬ 
тели в дальнейшем рассматривали полученные данные в свете этих представлений. 
Однако в ряде работ были выявлены промежуточные состояния в развитии споран¬ 
гиев некоторых папоротниковидных (Возѵег, 1889, 1891, 1935). 

Прежде чем рассмотреть черты развития и строения спорангиев высших расте¬ 
ний, обсудим некоторые вопросы их морфологической природы. По мнению ряда 
авторов (ТіедЬет, 1891; Тахтаджян, 1956), спорангии у плауновидных, примитив¬ 
ных папоротников и семенных растений являются выростами (эмергенцами), тогда 
как у настоящих папоротников спорангий морфологически соответствует волоску. 
Существует точка зрения (Батек, 1961), что у покрытосеменных растений микро- 
и мегаспорангий лишены стенки. Спорогенная ткань, являясь гиподермальной по 
происхождению, погружена в ткань спорофилла и ее защита осуществляется окру¬ 
жающими клетками и прилегающими тканями. Как полагает автор, спорогенная 
ткань в мегаспорангии (нуцеллусе) семенных растений возникла в семязачатках, 
имеющих различную природу: семязачатки семенных папоротников, саговников 
и гинкго представляют собой доли фертильного листа, а у покрытосеменных — 
это образования более низкого порядка, т. е. выросты. Следует отметить, что 
РапГ (1992) рассматривает нуцеллус лишь как стенку мегаспорангия. Согласно 
представлениям Негг (1995, 2000), нуцеллус — это спорангиофор кауломного про¬ 
исхождения, который производит единственный терминальный мегаспорангий. 

Лептоспораигиатный тип формирования спорангии. При развитии споран¬ 
гия по лептосиорангиатному типу большинство авторов указывают на эпидермаль¬ 
ное происхождение инициальной клетки. При первом делении инициали, которое 
может быть поперечным или наклонным, образуются 2 неравные клетки: крупная 
наружная и небольшая внутренняя (СоеЬеІ, 1880; ТіедЬет, 1891; Возѵег, 1899, 1935; 
ВтПІі, 1938; Наирі, 1953; Тахтаджян, 1956; Сатеіогі еі аі., 1997). Судьба этих кле¬ 
ток трактуется неодинаково разными авторами. По мнению одних авторов (Чистя¬ 
ков, 1871; Тіедііет, 1891; Наирі, 1953; Тахтаджян, 1956; Мейер, 1982), весьспоран- 
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гий, включая ножку, образуется только из наружной клетки; по мнению других 
(ОоеЬеІ, 1880; СатеСоП еі аі., 1997), наружная клетка образует собственно споран¬ 
гий, а внутренняя — его ножку. Наконец, существует точка зрения, что ножка спо¬ 
рангия образуется не из инициальной клетки спорангия, а из прилегающих к ней 
клеток (8тійі, 1938). 

В литературе предлагается несколько способов формирования спорангия леп- 
тоспорангиатного типа. В настоящее время представляется возможным выделить 
3 таких способа, которые различаются главным образом степенью участия произ¬ 
водных верхней и нижней клеток (они образуются во время первых делений на¬ 
ружной клетки) в построении собственно спорангия. 

Первый способ был описан у папоротников из сем. Роіуросііасеае (Акр'кііит 
/аісаіит, Меркгоіеріа ІиЬегоза, Зсоіорепсігіит оДісіпагит — Чистяков, 1871; Ахріе- 
піит (гіеіготапез — 8асЬ$, 1882; Тіе§1іет, 1891). Следует отметить, что И. Д. Чис¬ 
тяковым (1871), по аналогии с гинецеем покрытосеменных, место возникновения 
спорангия на спорофилле было предложено называть плацентой. К моменту деле¬ 
ния инициальная клетка спорангия увеличивается в длину, приобретая напилло- 
видную форму. Возникающая поперечная перегородка отделяет апикальную часть 
инициали от основания (рис. 1, /). Внутренняя производная клетка остается в теле 
растения, а из наружной клетки образуется спорангий. Последняя делится так¬ 
же поперечной перегородкой, при этом нижняя клетка (рис. 1, 2) за счет делений 
в различных направлениях образует ножку спорангия, состоящую из 3 рядов кле¬ 
ток (рис. 1, 3 — 8). Верхняя клетка представляет собой материнскую клетку споран¬ 
гия. Сначала она последовательно делится четырьмя наклонными перегородка¬ 
ми (рис. 1, 2 — 4) на 4 периферические уплощенные клетки и на одну тетраэдри¬ 
ческую внутреннюю клетку (центральную клетку спорангия, по Чистякову, 1871, 
или археспорий, по ОоеЬеІ, 1880). Периферические клетки делятся потом антикли¬ 
нальными перегородками, в результате чего образующийся эпидермальный слой 
принимает форму кольца. Археспориальная клетка делится несколько раз парал¬ 
лельно своим сторонам и отделяет единый субэпидермальный слой клеток, кото¬ 
рый становится тапетумом (рис. 1, 5— 8). Следует отметить, что термин «тапетум» 
для папоротниковидных был позаимствован ОоеЬеІ (1880) из работы Е. \Ѵаппіп§ 
(1873) по строению пыльника покрытосеменных растений. Внутренняя производ¬ 
ная тетраэдрической клетки (спорогенная клетка, по современным представле¬ 
ниям) многократно делится, что приводит к формированию материнских клеток 
спор (рис. 1,7, 8), в каждой из них происходит мейоз и затем образуются 4 гаплоид¬ 
ные клетки (споры). Таким образом, ножка спорангия формируется за счет нижней 
клетки, а собственно спорангий — за счет верхней клетки. Тапетум стенки споран¬ 
гия имеет археспориальное происхождение. Как мы увидим далее, в литературе 
указывают и на другие способы образования тапетума. 

Обширные исследования по изучению развития и строения спорангия у лепто- 
спорангиатных папоротников были проведены Р. Воѵѵег (1899, 1935). Несмотря на 
большое число изученных видов, полученные результаты с большим трудом под¬ 
даются анализу, так как отсутствуют сведения, особенно по начальным стадиям 
развития. Тем не менее, исходя из имеющихся данных, можно сделать заключение, 
что этот автор также рассматривает формирование спорангия на основе наружной 
клетки, возникшей при делении инициали спорангия. Ее деление может быть не 
только поперечным ( Роіуросііасеае , СегаГорІеш, Бсііігаеа, Тосіеа), но и наклон¬ 
ным ( АІзорНіІІа, РкІеЬойіит). Формирование спорангия может быть рассмотрено 
в рамках первого способа. Следует подчеркнуть, что подобный алгоритм деле¬ 
ний при развитии спорангия был представлен и в работах К. И. Мейера (1958, 
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Рис. 1. Формирование спорангиев лептоспорангиатного типа (первый и второй способы). 

1—8 — стадии формирования в соответствии с первым способом у Ахріепіит иісіютапез (по: ЗасНз, 1882); 
9—15 — деления инициали спорангия и ее производных у РоІуро<ііасеае (9), Сегаіоріегі5 (10), АІзорНШа (11), Зсііі- 
гаеа, ТНупоріепв и ТгісНотапех (12), Тойеа (13, 14) и Ап%іоргет (15 — как пример развития спорангия эуспораи- 
гиатного типа) (по: Во\ѵег, 1935); 16—19 — стадии формирования спорангия в соответствии со вторым спосо¬ 
бом у Ошишіа гецаііх (по: Во\ѵег, 1889; ЗшііЬ, 1938). а к — археспориальиая клетка, в к — внутренняя клетка. 
ах к — верхняя клетка, н ж — иожка, н к — иижияя клетка, с к — спорогеииая клетка, сп — споры, с т — споро- 
гениая ткань, пт — тапетум, э с — эпидермальный слой. 
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1982). В наружной клетке в результате серии делений происходит обриіопшшс 
одной нижней и трех верхних клеток. Этот процесс происходит не одинаково у рп і- 
ных видов: первое деление — поперечное, а последующие — наклонные ( Роіѵ/ю ■ 
йіасеае) (рис. 1, 9); первое — наклонное, второе — поперечное, последующие 
наклонные ( ТоАеа ) (рис. 1, 13,14); все деления — наклонные ( АІзоркіІІа , Сегаіоріе- 
гіз, Бскігаеа, Ткугзоріегіз) (рис. 1, 10 — 12). Наклонное деление в самой верхней 
клетке приводит к дифференіьиации археспория (рис. 1, 9 — 15). Формирование еди¬ 
ного тапетального слоя со всех сторон спорангия происходит за счет многократных 
делений тетраэдрической клетки археспория параллельно каждой ее стенке. 

Несколько по-иному (второй способ) описано развитие спорангия у Оз- 
типсіа ге^аііз (5тПЬ, 1938). Взяв за основу результаты исследования Во\ѵег (1889), 
автор дал иную интерпретацию полученных данных. Ножка спорангия образуется 
не из инициальной клетки, а из прилегающих к ней клеток. Инициаль спорангия де¬ 
лится периклинально на наружную и внутреннюю пирамидальную (археспориаль- 
ную) клетки. Наружная клетка делится только антиклинально и образует в даль¬ 
нейшем стенку спорангия. Археспориальная клетка отделяет наружу уплощенные 
клетки, которые становятся тапетальными и окружают со всех сторон формирую¬ 
щуюся спорогенную клетку (рис. 1, 16 — 19). У Ріегіз (ЗтііЬ, 1938) из одной эпидер¬ 
мальной иннииали формируется не только собственно спорангий, но и его ножка 
(третий способ). После ее первого деления внутренняя клетка или ее произ¬ 
водные перестают отличаться от окружающих клеток и не участвуют в образова¬ 
нии спорангия. Наружная клетка после трех последовательных делений отделяет 
апикальную пирамидальную клетку (верхнюю, или материнскую, клетку споран¬ 
гия, по Тіе^Ьет, 1891), которая образует параллельно ее сторонам дериваты, за¬ 
нимающие боковое положение и образующие стенку спорангия с внутренней и ла¬ 
теральных сторон, а также ножку (рис. 2, 1, 2). После этого апикальная клетка в 
результате периклиналиного деления формирует уплощенную периферическую 
клетку (инициаль дистальной части стенки спорангия) и внутреннюю пирамидаль¬ 
ную клетку (археспориальную) (рис. 2, 3). Последняя отделяет таблитчатые клет¬ 
ки тапетума и становится спорогенной клеткой (рис. 2, 4 — 6). Подобный характер 
формирования стенки спорангия за счет производных апикальной клетки (верх¬ 
няя часть стенки, по отношению к ножке, формируется из наружной нроизводной, 
а нижняя часть — из внутренних инициалей) выявлен также у АзрШіит /іііх-таз 
(рис. 2, 7) и ряда разноспоровых папоротников ( Агоііа/ііісиіоісіез, Магзііеа ѵезіііа), 
для которых характерно образование мнкро- и мегаспорангиев внутри микро- и 
мегаспорокарпиев (рис. 2, 8—11). В рамках третьего способа может быть объясне¬ 
но и развитие спорангия у Зскігаеа гирезігіз (Во\ѵег, 1899). 

Однако в дальнейшем особенностям генезиса спорангия у Ріегіз была дана иная 
трактовка (СатеГоП еі аі., 1997). При первом делении инициальной клетки споран¬ 
гия, которое происходит поперечно, образуются наружная и внутренняя клетки. 
Наружная клетка дает начало «голове» (собственно спорангию), а внутренняя — 
ножке. 

В рамках третьего способа были охарактеризованы последовательность деле¬ 
ний и судьба возникающих клеток при развитии спорангия у Сугіотіит /аісаіит 
(Наирі, 1953). После поперечного деления инициали возникают наружная (толь¬ 
ко из нее формируется весь спорангий) и внутренняя (возможно, принимает учас¬ 
тие в образовании нижней части ножки) клетки. В наружной клетке возникают 
3 наклонные перегородки, приводящие к отделению апикальной тетраэдрической 
клетки (рис. 2, 12). Последняя многократно делится и отделяет различное число 
дериватов, которые формируют ножку спорангия. Затем апикальная клетка за счет 
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Рис. 2. Формирование спорангиев лептоспорангиатного типа (третий способ). 

1—6 — ранние стадии развития у Ріегіз ; 7 — внешнее строение спорангия у АзрШіит уШх-таз, жирной линией по¬ 
казаны области его стеики (наружная, внутренняя и латеральные), возникшие иа базе различных производных апи¬ 
кальной клетки; 8 — 11 — формирование мегаспорангиев внутри спорокарпия у Магзііеа ѵезіііа (1 — 11 — по: ЗшііЬ, 
1938); 12 — 18 — начальные этапы развития спорангия у Сугіотіит/аісаіит (Наирі, 1953). ап к — апикальная клет¬ 
ка, и д ч с с — инициали дистальной части стенки спорангия, к кл — клетка колпачка, спк — спорокарпий. Осталь¬ 
ные обозначения те же, что и на рис. I. 
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периклинального деления отделяет наружу клетку колпачка (англ, сар сеІІ) и 
первичную спорогенную клетку (археспорий, по современным представлениям) 
(рис. 2, 13). Стенка спорангия (имеется в виду только эпидермальный слой) обра¬ 
зуется за счет антиклинальных делений клетки колпачка и трех терминальных кле¬ 
ток ножки (рис. 2, 14). Тапетум формируется на базе первичной спорогенной клет¬ 
ки (рис. 2, 15 — 18). Следовательно, при таком описании развития весь спорангий, 
включая ножку, образуется на базе производных верхней клетки. Однако в отличие 
от Ріегіз (ВтііЬ, 1938) клетки стенки снорангия с внутренней и латеральных сторон 
возникают из терминальных дериватов ножки спорангия, тогда как у Ріегіх эти 
клетки являются самостоятельными и образуются наряду с ножкой. 

Как уже было отмечено выше, у моховидных спорофит сильно редуцирован 
и состоит из коробочки (снорангия) на ножке, переходящей в нижней части в 
«стопу», которая соединяет спорофит с тканями гаметофита. При спорогоне сохра¬ 
няется колпачок, или калиптра, которая развивается из брюшных клеток архегония. 
Особенности генезиса спорогона могут быть описаны в рамках лептаснорангиат- 
ного тина формирования спорангия, поскольку развитие также начинается из од¬ 
ной клетки, которой является зигота. Так, у Зркаегосагриз сгіаІаГш (ЗгпііЬ, 1938), 
5. Іехапиз и Сіуріотіігіит Іепегит (Наирі, 1953) после поперечного деления зиго¬ 
ты из верхней клетки образуется однослойная коробочка со спорогенной тканью, 
а нижняя клетка дает начало ножке и разросшейся стопе (рис. 3, 1 — 6). У других 
видов этот процесс более сложный. У АпІІюсегоз Іаеѵіз и А. реагхопі (СатрЬеІІ, 
1895) и Оепсігосегох сгіхраіих (Воѵѵег, 1935) после первых делений зиготы форми¬ 
рующийся спорофит представлен в виде 3 ярусов, каждый из которых содержит 
по 4 клетки (рис. 3, 7, 8). Нижний ярус, производный гипобазальной части зиго¬ 
ты, образует основную часть стопы, которая преобразуется в гаусторий. Верх¬ 
ний ярус формирует первичную коробочку, а средний ярус — меристематическую 
ткань спорогона и ножку (рис. 3, 9, 10). На базе верхнего яруса затем образуют¬ 
ся грунпы центральных (формируют колумеллу) и периферических (археспорий) 
клеток (рис. 3, 11). Сходно описывают развитие спорогона у 5рка%пит асиіі/оііит 
(рис. 3, 12 — 16). Группа центральных клеток называется эндотецием, а перифери¬ 
ческих клеток — амфитецием. Клетки носледнего делятся пѳриклинально и отде¬ 
ляют внутрь единственный археспориальный слой, а наружу — многослойную 
стенку коробочки. Археспориальные клетки становятся материнскими клетками 
спор, проходят мейоз и в дальнейшем внутри спорового мешка образуются тетра¬ 
ды спор (\Ѵа1с1пег, 1887; Воѵѵег, 1935). 

Эуспорангиатный тип формирования спорангия. Данные о происхождении 
инициальных клеток спорангия этого типа противоречивы. Чаще всего указы¬ 
вают, что это группа поверхностных клеток (Наирі, 1953; Тахтаджян, 1956; Мейер, 
1958, 1982) либо участок ткани (ХѴеІІьіеіп, 1903—1908). По мнению Воѵѵег (1935), 
у эуспорангиатных папоротников каждый спорангий появляется как вырост из не¬ 
скольких (4, чаще 3) клеток. 

Во многих работах по развитию спорангия у высших споровых расте¬ 
ний в качестве инициальных указывают эпидермальные клетки (Баранов, 1925; 
Еашез, 1936; ВтііЬ, 1938; Наирі, 1953; Віепіаіі, 1969; Вгипкепег, 1973). Однако в ря¬ 
де работ (ВтііЬ, 1900; Воѵѵег, 1894, 1935) дается двойственное толкование инициа- 
лей спорангия. Несмотря на исходное эпидермальное происхождение, инициал и 
делятся так, что при первом периклинальном делении каждая образующаяся внут¬ 
ренняя клетка становится спорогенной. Наружная производная ведет себя подобно 
инициали второго порядка: к периферии отделяет клетку стенки спорангия, а 
внутрь — спорогенную клетку, т. е. формирующаяся спорогенная ткань оказывает- 
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Рис. 3. Формирование спорогона. 


/—5 — Сгуріотіігіит іепегшп , 6 — Зркаегосагриз іехапиз (V —6 — по; Наирі, 1953); 7 —II — Апііюсегоз Іаеѵіз 
(по: СашрЬеІІ, 1895): 8 , 10 — поперечные срезы верхнего яруса спорогона, соответствуют деталям 7 и 9; 
12—16 — 5рНа%пит асиіі/оііит (ѴѴаІгіпег, 1887). кол — колумелла, скор — стенка коробочки, стп — стопа. 
Остальные обозначения те же, что и на рис. і и 2. 





ся разного происхождения. Поскольку подробные данные от дифференциации нни- 
циалей до формирования спорангия часто отсутствуют, выявить общие и специфи¬ 
ческие черты в генезисе спорангиев не всегда представляется возможным. 

При дифференциации эпидермальных инициальных клеток первые деления яв¬ 
ляются периклинальными или наклонными, приводящими к образованию наруж¬ 
ных и внутренних клеток. Наружные клетки образуют стенку, а из внутренних фор¬ 
мируется археспорий, а затем — спорогенная ткань и тетрады гаплоидных спор 
(Баранов, 1925; Тахтаджян, 1956; Мейер, .1958; Розіег, Сійопі, 1959; Вшпкепег, 1973). 

Изучение спорангия у Ьусоройіит сегпиит (8тііЬ, 1938) показало, что число 
инициальных клеток составляет 3—7 и более (только 3 клетки, по данным Барано¬ 
ва, 1925). Хотя дальнейшие стадии до сформированного спорангия отсутствуют, 
последовательность событий может быть изложена следующим образом. Иници¬ 
альные клетки делятся периклинально: внутренние производные образуют ножку 
и базальную часть спорангия, а наружные — его основную часть. Наружные клетки 
также делятся периклинально, отделяя периферический (инпциали стенки споран¬ 
гия) и внутренний (археспориалвные клетки) слои. Археспориальные клетки не¬ 
посредственно преобразуются в спорогенные, а затем — в материнские клетки спор. 
Периферические клетки за счет многократных периклинальных делений образуют 
стенку спорангия из 3 и более слоев. Перед стадией материнских клеток спор про¬ 
исходит формирование тапетума, одна часть которого (обращенная наружу) воз¬ 
никает из самого внутреннего слоя стенки спорангия, а другая часть (обращенная 
внутрь спорангия) — из клеток, прилегающих к спорогенной ткани (рис. 4, 1 — 4). 

Сходным образом из группы эпидермальных инициалей происходит формиро¬ 
вание микро- и мегаспорангиев у Іздеіез есіпохрога и I. еп^еітаппі (К. 8тііЬ, 1900) и 
І.пиПаІІіі (О. 8тііЬ, 1938; Наирі, 1953) (рис. 4, 5 — 8). Особенностью развития спо¬ 
рангиев является наличие трабекул, которые разделяют спорогенную ткань в гнез¬ 
де на группы спорогенных клеток (рис. 4, 9). Стенка микроспорангия обычно со¬ 
стоит из 5 слоев. В тапетум (он обычно состоит из 2 слоев клеток) преобразуются 
периферические клетки спорогенной ткани. В развитии микро- и мегаспорангиев 
до стадии материнских клеток спор различия не наблюдается. В мегаспорангии 
только некоторые материнские клетки дают тетрады мегаспор, а остальные форми¬ 
руют часть тапетума. Трабекулы и тапетум более массивные в мегаспорангии. 

У 5еІа%іпе11а кгашхіапа (О. 8тііЬ, 1938) и 5. §аІеоІІіі (Наирі, 1953) мега- И мик- 
роспорангии также развиваются эуспорангиатным путем из группы поверхност¬ 
ных клеток оси, в пазухе или над пазухой филлоида. Стенка зрелого спорангия тон¬ 
кая и соетоит обычно из двух слоев, не считая тапетума (рис. 4, 10 — 13). Последний 
образуется из самого наружного слоя спорогенной ткани, за исключением клеток 
с внутренней стороны, которые формируются из ткани ножки спорангия. В мега¬ 
спорангии развивается 1, редко до 6 материнских клеток мегаспор, а остальные 
клетки снорогенной ткани дегенерируют. 

У Рхііоіит пийит и Р. ігщиеігит (О. 8тііЬ, 1938, 1955Ь) каждый спорангий си- 
нангия закладывается из одной эпидермальной клетки спорангиофора. Он имеет 
многослойную стейку, в которой не происходит дифференциации тапетума. Клет¬ 
ки спорогенной ткани имеют различное предназначение: одни делятся и преобра¬ 
зуются в материнские клетки спор, а другие — разрушаются с образованием плаз- 
модиальной массы (рис. 4, 14). У Едиізеіит ІеІтаГеіа выявлена поливариантность 
в судьбе инициальных клеток спорангия. Одна из центральных эпидермальных 
инициалей делится нериклинально: внутренняя производная образует только сио- 
рогенные клетки, наружная формирует не только часть стенки спорангия, но и пе¬ 
риферические спорогенные клетки. Оставшаяся часть стенки спорангия образуется 
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Рис. 4. Формирование спорангия по эуспорангиатному типу. 


I—4 — у іусоройіит сетиит\ 5—9 — развитие микроспорангия с трабекулами у кдеіез пиііаіііі; 10—13 — строе 
ние стробила с микроспораигиями (слева) и мегаспораншями (справа) (10) и ранние стадии образования микроспо 
раигия у 5 еіа&пеііа кгаизхіапа; 14 — строение сииангия у Рзііоіит (гіциеігит\ 15,16 — начальные этапы формирова 
ния спорангия у Ециізеіит іеітаіеіа ( 1—16 — по: ЗшііЬ, 1938). икс — инициальные клетки спорангия, исс — иии 
циалн стенки спорангия, с с — стенка спорангия, тр — трабекула. Остальные обозначения те же, что н иа рис. I—3 





из латеральных инициалей (рис. 4, 15, 16). И, таким образом, стенка спорангии 
становится многослойной, при этом самый внутренний слой функционируем как 
тапетум. 

Таким образом, спорангии высших споровых растений как при лептоспоран- 
гиатном, так и при эуспорангиатном типе возникают на базе эпидермальных ини¬ 
циалей. Различия между типами касаются числа инициалей, участвующих в разви¬ 
тии спорангия и строения стенки сформированного спорангия. Одним из важных 
вопросов, которые обсуждаются при анализе генезиса спорангия, является вопрос 
о происхождении тапетума. При лептоспорангиатном типе тапетум возникает на 
базе клеток археспория, тогда как при эуспорангиатном типе он может формиро¬ 
ваться из клеток различного происхождения: самого внутреннего слоя стенки спо¬ 
рангия, спорогенной ткани и соматических клеток, прилегающих к иожке споран¬ 
гия. У псилотовых тапетум как ткань вообще не обнаружен. По мнению Ь. Вшп- 
кепег (1973), в спорангиях многих высших споровых растений обнаруживается 
стерилизация спорогенной ткани. Этот процесс у разных представителей происхо¬ 
дит не одинаково. У Ьусоросііит из клеток базальной соматической зоны спороген¬ 
ной ткани формируется ножка спорангия, а из остальной части — внутренний та¬ 
петум и материнские клетки спор. У 5еІа%іпеІІа тапетум имеет спорогенное про¬ 
исхождение с дистальной стороны спорангия. У Рзііоіит и Ттезіріегіа наружная 
часть спорогенной ткани преобразуется в толстую обкладку из дегенерирующих 
клеток. У Едиіхеіит и Оркіо%105$ит из спорогенной ткани формируется как тапе¬ 
тум, так и прилегающие соматические клетки спорангия. Следует подчеркнуть, что 
подобная трактовка дифференциации тапетума с позиции концепции стерилизации 
спорогенной ткани представляет значимость лишь с исторической точки зрения, 
хотя концепция доминировала во многих работах конца XIX—середины XX вв. не 
только при анализе генезиса спорангия высших споровых (см. 8гпііЬ, 1938, 1955Ь; 
ВіпГаіі, 1969), но и семенных (см. МсСоу, 1949; Зіейеп, Ьашііпапп, 1958) растений. 
Исследования, проведенные рядом авторов, показывают, что не стоит прибегать 
к такому толкованию возникновения тапетума, используя положения концепции 
стерилизации спорогенной ткани. Полная стерилизация и дальнейшая дегенерация 
спорогенных клеток ткани в спорангиях связаны с нарушениями в развитии, в том 
числе с наличием такого явления, как цитоплазматическая мужская стерильность, 
и другими факторами. В вышеупомянутой концепции стерилизация отдельных зон 
спорогенной ткани в конечном итоге выполняет формообразующую роль, посколь¬ 
ку отдельные спорогенные клетки начинают выполнять не свойственные им функ¬ 
ции. Отметим лишь, что по материалам изучения, например Ьусоросішт (Ра§ег1іпё, 
1961), был сделан вывод о том, что базальная зона в спорогенной ткани и внутрен¬ 
ний тапетум имеют соматическое, а не спорогенное происхождение. С другой сто¬ 
роны, в большинстве работ (за исключением исследований по формированию епо- 
рангиев лептоспорангиатного типа, в которых деления археепориальных клеток 
приводят к возникновению тапетума и спорогенных клеток) за археспориальными 
(Воѵѵег, 1935; §тйЬ, 1938) или спорогенными, образующимися на их основе (Наирі, 
1953; Розіег, ОіНопі, 1959; Вшпкепег, 1973), клетками не признается роль в форми¬ 
ровании слоев стенки спорангия с дистальной стороны, что, как мы увидим далее, 
является обязательным элементом при анализе развития микро- и мегаспоран¬ 
гиев семенных растений. На это уже обратил внимание Р. Ра§ег1іпс1 (1961), кото¬ 
рый считал, что у Ециізеіит клетки археспория дают начало как спорогенным клет¬ 
кам, так и тапетуму и тонкому слою между тапетумом и эпидермальным слоем. 

Наиболее важным заключением, которое можно сделать из имеющихся работ, 
является разный вклад клеток, включенных в группы инициалей, в построение час- 
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тей стенки спорангия некоторых высших споровых растений. Так, в лептоспоран- 
гиатном типе при развитии спорангия Ріегіз в соответствии с третьим способом 
(ВтііЬ, 1938) апикальная пирамидальная клетка, или материнская клетка споран¬ 
гия, отделяет сначала клетки стенки спорангия с внутренней н латеральных сторон 
(терминальные дериваты ножки спорангия, по Наирі, 1953). Затем эта клетка де¬ 
лится с образованием периферической клетки, формирующей дистальную часть 
стенки спорангия, и археспория. Другой пример разного участия инициалей в по¬ 
строении стенки спорангия был отмечен у Едиізеіит: центральная инициальная 
клетка образует дистальную часть, а латеральные клетки — оставшуюся часть 
стенки (Зтіііі, 1938, 1955Ь). 

Как мы видели, у ряда высших споровых растений мега- и микроспорангии 
на ранних стадиях (до образования материнских клеток спор) развиваются оди¬ 
наково. Таким образом, можно предположить, что и у семенных растений при рез¬ 
ких существенных морфологических различиях начальные этапы формирования 
микро- и мегаспорангиев будут сходными. В этой связи особо следует отметить 
концепцию происхождения плодолистика покрытосеменных от микроспорофилла, 
характерного для представителей порядка ВеппеПііаІех (Меуеп, 1988). На примере 
одного из представителей этого порядка ( ІѴеІІгісІііа зеіоза) было показано, что та¬ 
кая реорганизация могла произойти в результате гамогетеротопии, при которой 
в пластинчатом микроспорофилле с адаксиальной стороны на месте микроспоран¬ 
гиев, располагающихся в два ряда, стали возникать эпифильные органы, произво¬ 
дящие семязачатки — филлоспермы. 

Более подробно остановимся на исследовании Вшпкепег (1973). Несмотря на 
трактовку полученным им данных в свете концепции стерилизации спорогенной 
ткани, приведенные великолепные иллюстрации позволяют дать иную характери¬ 
стику развития спорангия у некоторых таксонов высших споровых растений. У Рхі- 
Іоіит ігщиеігит после первых периклинальных делений эпидермальных инициа¬ 
лей образуются наружные клетки, формирующие стенку спорангия и внутренние 
спорогенные, которые, по мнению автора, слабо отличаются от прилегающих со¬ 
матических клеток зачатка спорангия. И поэтому за спорогенную ткань принимает¬ 
ся комплекс клеток, которые в дальнейшем начинают выделяться более плотной 
цитоплазмой. Далее в этом комплексе происходят процессы дифференциации на 
центральную группу более густоплазменных клеток и окружающие ее вакуолизи- 
рованные клетки, которые автором принимаются за стерилизованные спорогенные 
клетки. Однако из иллюстраций по генезису спорангия у этого вида отчетливо вид¬ 
но, что уже с самых ранних стадий в основании делящихся в эпидермальном слое 
клеток формируются продольные ряды клеток, которые возникают раньше споро¬ 
генных клеток и как бы «подпирают» их. Следовательно, продольные ряды сомати¬ 
ческих клеток зачатка спорангия не имеют никакого отношения к формирующимся 
спорогенным клеткам, оказывающимся на последующих стадиях апикальными в 
этих рядах лишь по положению, а не по происхождению (рис. 5, /— 4). Подобным 
образом можно охарактеризовать развитие спорангиев у 5еІа§іпеІ1а кр., при этом 
продольные ряды соматических клеток в основании споро генных клеток видны бо¬ 
лее отчетливо (рис. 5, 5 —7). У Ецш$е1ит агѵепхе (рис. 5, 8 — 10) и ОрНіо%Іохтт ѵиі- 
§аІит хорошо прослеживается неодинаковый вклад инициалей в построение стен¬ 
ки спорангия в ее различных частях. Как считает Вгипкепег, каждая инициальная 
клетка при делении образует ряды спорогенной ткани, при этом в апикальной и ба¬ 
зальной частях этих рядов происходит процесс «соматизации». По нашему мне¬ 
нию, уже под делящимися инициалями, как центральными, так и латеральными, 
выделяются группы клеток, на базе которых в дальнейшем формируется стенка 
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Рис. 5. Формирование спорангия по эуспорангиатному типу. 

/—4 — у Ріііоіит (гіциеігит, 5 —7 — у 5еІа§іпеІІа ар., 8—10 — у Едиізеіит аі-ѵепзе (/— 10 — по: Вгипкепег, 1973). 

Обозначения те же. что и на рис. I и 4. 


спорангия с проксимальной стороны. В результате периклинальных делений цент¬ 
ральных инициалей наружу отделяются клетки, дающие дистальную часть стенки 
спорангия и спорогенные клетки. Латеральные инициала формируют стенку спо¬ 
рангия в латеральных частях. 

У голосеменных растений развитие спорангиев по эуспорангиат¬ 
ному типу имеет ряд особенностей. Генезис спорангиев у них изучен недоста¬ 
точно, а полученные данные нередко противоречивы. Это связано с тем, что, по 
мнению ряда авторов (СІіатЬегІаіп, 1935; Ра§ег1іші, 1961, 1971;Тренин, 1988), про¬ 
следить ранние стадии очень трудно, так как инициала спорангиев почти не отли¬ 
чаются от соседних клеток. 



Данные о начальных этапах развития мегаспорангия голосеменных рас¬ 
тений противоречивы. Еще Е. 5іга8Ьиг§ег (1879), Р. 8шііЬ (1910) и К. 5сЬпаг1"(1933) 
высказали предположение, что инициали спорангия и семязачатка в целом за¬ 
кладываются в субэпидермальном слое семенной чешуи. Они полагали, что одна 
или несколько субэпидермальных клеток делятся периклинально. Дочерние клетки 
продолжают делиться как периклинально, так и антиклинально, в результате чего 
наружные производные образуют стенку спорангия, а внутренние — спорогенную 
ткань (рис. 6, 1, 2). В дальнейшем для ряда голосеменных (Ун пірегиз, Тахиз, 2а- 
тіа — Рацегііпсі, 1961; СаІШгіз тасіеуапа , СІгатаесурагіз пооікаіепзіз — Вшпке- 
пег, 1973) было показано, что инициация мегаспорангия происходит за счет суб- 
энидермальных инициалей (рис. 6, 3, 4). 

В ряде исследований был выявлен иной путь формирования мегаспорангия — 
из поверхностных клеток: некоторые виды Еркссіга, Спеіит (Ра§ег1іпсі, 1961, 1971), 
Ьагіх, Ріпиз, Рзеисіоізи^а, Тзиуа (Вшпкепег, 1973). По данным Вшпкепег (1973), 
на ранних стадиях формирования зачатка мегаспорангия периклинальные деления 
отмечаются только в эпидермальном слое, при этом делящиеся инициали почти не 
отличаются от окружающих клеток. Возникшие дочерние клетки продолжают де¬ 
литься во всех направлениях; и после того как зачаток становится 3—4-слойным, 
в нем начинают выделяться внутренние клетки за счет более интенсивного окраши¬ 
вания и крупных ядер (рис. 6, 5, 6). В дальнейшем происходит морфологическое 
обособление нуцеллуса и интегумента семязачатка. 

У Спеіит §петоп, С.а/гісапит и Серкаіоіахиз зачаток мегаспорангия на микро¬ 
спорофилле возникает за счет периклинальных и антиклинальных делений как в 
эпидерме, так и в субэпидерме (рис. 6, 7). Затем в этом зачатке начинают выделять¬ 
ся две области: верхняя дает семязачаток, а нижняя — подушковидную структу¬ 
ру. Постепенно в семязачатке происходит дифференциация структур — нуцеллуса, 
интегументов, халазы и фуникулуса (\Ѵа1егкеуп, 1954; 5іп§1і, 1961; $ап\ѵа1, 1962). 
У 2атіа тигісаіа, Сіпк§о ЬіІоЬа (Вгшікепег, 1973) семязачаток возникает из группы 
густоплазменных клеток мегаспорофилла. Эта группа представлена двумя слоями 
клеток: эпидермальные клетки делятся только антиклинально, а субэпидермаль¬ 
ные — периклинально и антиклинально. Многократные деления в разных направ¬ 
лениях приводят к формированию многослойного спорангия (рис. 6, 8, 9). На при¬ 
веденных иллюстрациях в спорангии показаны крупные клетки с большими ядра¬ 
ми. Однако, как они возникли в ходе развития, остается не ясным из работы. 

Существует точка зрения, что у Тоггеуа саіі/огпіса (Кешр, 1959), Тахиз Ьассаіа 
(Ьоге, 1965), некоторых видов Еркесіга (Рапко\ѵ, 1962) в семязачаток трансформи¬ 
руется апикальная меристема стебля: апикальные инициали апекса образуют ну- 
целлус, фланговая меристема — интегумент и частично халазу, а стержневая мери¬ 
стема и субапикатыіые инициали — оставшуюся часть халазы (рис. 6, 10, 11). 

Исследователи, занимавшиеся топографией мегаспорамгия (нуцеллуса) 
покрытосеменных растений, предлагали называть крассинуцеллятные се¬ 
мязачатки (с многослойным нуцеллусом) эуспорангиатными, а тенуинуцеллят- 
ные (с однослойным нуцеллусом) — лептоспорангиатными (\Ѵагшіп§, 1913). Одна¬ 
ко детальное изучение показало, что хотя нуцеллус н является гомологом мега¬ 
спорангия других высших растений, по своему развитию (формируется на базе 
нескольких инициальных клеток) и строению он представляет собой мегаспоран¬ 
гий эуспорангиатиого типа. Многочисленными исследованиями установлено, что 
наличие в семязачатке многослойного, долго существующего нуцеллуса является 
первичным, а возникновение семязачатка с однослойным эфемерным нуцеллу¬ 
сом — вторичным. Следует отметить, что в первых исследованиях по морфоло- 
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гической природе мегаспорангия у покрытосеменных растений полагали, что у 
орхидных (нуцеллус преимущественно однослойный) семязачатки возникают в со¬ 
ответствии с лептоспорангиатным типомъ т. е. из одной эпидермальной клетки 
(НойпеіЫег, 1849, 1861). В дальнейшем было выявлено, что апикальная часть при- 
мордия семязачатка (будущего нуцеллуса) инициируется за счет периклинальных 
делений субэпидермального слоя плаценты. 

По вопросу инициации семязачатков на плаценте наиболее детальными до сих 
пор считаются работы, выполненные Е. \Ѵагтіп§ (1878). Он установил 3 способа 
возникновения примордиев семязачатков: за счет периклинальных делений клеток 
субэпидермы либо нижележащего слоя, либо одновременных делений клеток суб¬ 
эпидермального и третьего слоев плаценты. 

Исходя из основных положений теории туники-корпуса, Е. Л. Кррдюм (1968, 
1978) различала 2 группы примордиев семязачатков (зачатков семяпочек, по авто¬ 
ру) у цветковых растений. В группе А примордий семязачатка возникает на пла¬ 
центе в результате преимущественно антиклинальных делений клеток двух по¬ 
верхностных слоев плаценты и периклинальных п антиклинальных делений клеток 
глубжележащих слоев и состоит из двухслойной туники и клеток корпуса. В груп¬ 
пе Б примордий семязачатка возникает на плаценте в результате антиклинальных 
делений лишь наружного слоя и периклинальных клеток второго слоя плаценты, 
т. е. он образован однослойной туникой и клетками корпуса. 

В дальнейшем примордии семязачатков было предложено подразделять на 3- 
и 2-зонные (Вошпап, 1974, 1984), что соответствует примордиям семязачатков 
групп А и Б, по классификации Кордюм. В основе этого представления лежат ре¬ 
зультаты исследований \Ѵаггпш§ (1878) об инициации семязачатка на плаценте и 
данные Баііпа (1945) о наличии трех автономных зон (слоев) в примордии семяза¬ 
чатка у цитохимерных растений Оаіига. Предложив свою классификацию, Вошпап 
считал, что использование основных положений теории туники-корпуса примени¬ 
тельно к примордию семязачатка является нежелательным, так как трудно просле¬ 
дить судьбу слоев туники и корпуса при переходе от вегетативного апекса к зачатку 
цветка и к возникновению затем плаценты и семязачатка. Следует подчеркнуть, 
что в своих исследованиях этот автор допускает параллельное использование тер¬ 
минов «туника» («эпидермальный» и «субэпидермальный» слои примордия семя¬ 
зачатка) и «корпус» (его нижележащие слои). 

Во многих работах по генезису семязачатка отмечаются лишь особенности 
делений клеток в различных слоях плаценты, предшествующие возникновению 
примордия семязачатка. По. нашим данным (Шамров, 1994, 1995, 1997,1999, 2002; 
БЬатгоѵ, 1998), при формировании семязачатков, характеризующихся отсутст¬ 
вием халазальной зоны нуцеллуса, периклинальные деления клеток происходят 
в третьем слое плаценты. Лишь в этом случае можно говорить, что эпидермальный 
и еубэпидермальный слои являются едиными для плаценты и примордия семяза¬ 
чатка (рис. 7, /— 3). 

У значительного числа таксонов цветковых растений наиболее активная роль 
в формообразовательных процессах, вероятно, принадлежит периклинальным де¬ 
лениям субэпидермального слоя плаценты (рис. 7, 4—8), за счет которых образует¬ 
ся основная часть семязачатка (нуцеллус, наружная область халазы и фуникулуса, 
иногда интегументы). За счет периклинальных делений нижележащих слоев пла¬ 
центы, независимо от того каким будет семязачаток, образуются центральная об¬ 
ласть гипостазы и проводящий пучок, обеспечивающий контакт семязачатка с пла¬ 
центой. Таким образом, в результате периклинальных делений клеток субэпидер¬ 
мального и нижележащего слоев плаценты происходит «сдвиг» слоев примордия 
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Рис. 7. Формирование примордия семязачатка и начальные стадии его дифференциации у покрыто¬ 
семенных растений. 

За счет третьего слоя плаценты у Сепііапа сгисіаіа (/—3 — по: Шамров, 1999); за счет субэпидермального слоя 
плаценты у ЫутрНаеа %і%апіеа ( 4—6 — по: Шамров, 1999) и Раеопіа Іасіі^ога ( 7 , 8 — по: Шамров, 1997). а и — 
внутренний ннтегумент, иг — ннициали гипостазы, и к — инициальные клетки, ни — наружный интегумент, 
орк — осевой ряд клеток, пм а — потенциально многоклеточный археспорий, 1\, / 2 , /э — эпидермальный, суб¬ 
эпидермальный н третий слои меристемы плаценты. Остальные обозначения те же, что и на рис. 1---6. 

семязачатка по отношению к исходным слоям плаценты. Основной вывод, который 
можно сделать исходя из генезиса примордия семязачатка, заключается в том, что 
инициальными клетками нуцеллуса (мегаспорангия), как и семязачатка в целом, 
являются не клетки археспория. Последние представляют собой наружные произ¬ 
водные, возникающие при периклинальных делениях субэпидермальных клеток 
плаценты. Кроме археспория, из субэпидермальных клеток плаценты формируют¬ 
ся инициали латеральной области нуцеллуса и наружной области халазы и фу- 
никулуса. Внутренние производные вместе с клетками третьего и нижележащих 
слоев плаценты формируют продольные клеточные ряды. Возникают примордии 
семязачатков, образованные у большинства цветковых растений эпидермальным 
и субэпидермальным слоями и одним-несколькими продольными рядами клеток 
(рис. 7, 3, 6). Для характеристики строения примордия семязачатка могут быть 
использованы основные положения гипотезы цито-гистологической зональности. 
Обычно на уровне переходной зоны (инициального слоя гипостазы) одновременно 


с ее дифференциацией или чуть позже возникают интегументы, выше уровня — 
нуцеллус, а ниже уровня-халаза и фуникулус. Как показали молекулярно-гене¬ 

тические исследования (ОгоР-НагсЙ еі аі., 2002), у АгаЬШорзіз ікаііапа в верхней 
части примордия семязачатка (будущего нуцеллуса) экспрессируется ген \ѴѴ5. 
Синтезируемый при этом специфический белок выступает в роли сигнала, детер¬ 
минирующего положение будущего интегумента (топографически это соответст¬ 
вует переходной зоне примордия семязачатка, согласно нашим представлениям). 

По вопросу возникновения микроспорангия у голосеменных рас¬ 
тений до сих пор нет единого мнения. Существует несколько точек, касающих¬ 
ся топографии инициальных клеток микроспорангия. У ряда представителей го¬ 
лосеменных, как и у высших споровых растений, обнаружено эпидермальное про¬ 
исхождение микроспорангиев: Сесігиз сіеосіаіа (Егзрашег, 1952), виды Ріпиз, Рісеа 
и Ьагіх (Ра§ег1іпсі, 1961). По мнению Ра§ег1іп<і (1961), после первых делений ини- 
циалей образуются внутренние (делятся в различных направлениях) и наружные 
(делятся далее только антиклинально) производные. В группе клеток, возникших 
на базе внутренних производных, происходит затем дифференциация на централь¬ 
ную (из изодиаметрических клеток) и периферическую (из уплощенных клеток) 
области. Среди периферических клеток начинают выделяться субэпидермальные, 
которые делятся периклинально с образованием кроющих клеток и вторичного 
археспория. Однако под клетками вторичного археспория расположены клетки, ко¬ 
торые автор также относит к археспорию — клетки центральной области, возник¬ 
шие ранее. Слои стенки спорангия образуются за счет многократных периклиналь- 
ных делений кроющих клеток, при этом первым формируется самый внутренний 
слой стенки — тапетум. Таким образом, археспорий (а в дальнейшем спорогенная 
ткань), по Еа§ег1іпс1 (1961), имеет двойственное происхождение: в базальной части 
спорангия он возникает раньше без отделения кроющих клеток (первичный архе¬ 
спорий), а в аникальной — с отделением кроющих клеток на базе делящихся пери- 
клинальио субэпидермальных клеток (вторичный археспорий). В отличие от .1. Егз- 
рашег (1952) автор считает, что такой же способ развития микроспорангия есть и 
у Тахт, Скатаесурагіз и .Іипірегш. Сходные данные были получены не только 
для представителей вышеупомянутых родов, но и для Тчи§а, Рхеисіоіхиуа, АЬіех, 
при этом было указано (Вшпкепег, 1973), что клетки, возникающие при делении 
эпидермальных инициалей, слабо дифференцированы и не отличаются от окру¬ 
жающих соматических клеток (рис. 8, 1, 2). 

Ряд авторов полагает, что микроспорангии голосеменных возникают на базе 
субэпидермальных инипиалей. Важно подчеркнуть, что в работах описывается, как 
правило, развитие не из инициалей, дифференцирующихся в субэпидерме зачатка 
микроспорангия, а из клеток археспория (Егзрашег, 1952; Зіп§Ь, 1961; Копаг, Ва- 
пецее, 1963; 8іп§Ь, СНаИецее, 1963; 0\ѵепз, РЬагіз, 1967; Вшпкепег, 1973). У Серка- 
Іоіахиз сігирасеа (8іп§Ь, 1961) за счет периклинальных делений клеток археспория 
образуются первичная париетальная и первичная спорогенная клетки. Первая в 
дальнейшем образует многослойную стенку микроспорангия, а вторая — споро¬ 
генную ткань (рис. 8, 3 — 6). Тапетум с внутренней стороны возникает из сомати¬ 
ческих клеток микроспорофилла. У видов 2атіа описан несколько иной ход фор¬ 
мирования микроспорангия. Поверхностные клетки формирующегося примордия 
микроспорангия делятся только антиклинально. Клетки первичного археспория 
делятся периклинально несколько раз, при этом возникающие клетки очень по¬ 
хожи по строению. Выделяющиеся центральные клетки сильнее окрашиваются и 
имеют более крупные ядра по сравнению с периферическими. Постепенно пери¬ 
ферические клетки, расположенные сбоку и ближе к центру спорангия, начинают 
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Рис. 8. Формирование мегаспорангня у голосеменных растений. 

За счет эпидермальных ииицналей: / — Тзи%а сапасіепзіз, 2 — Ріпиз зііѵезігіз (по: Вшпкепег, 1973); за счет суб¬ 
эпидермальных инициалей у Серкаіоіахиз Агирасеа (2—6 — по: Зіп^Ь, 1961), при этом в микроспорофилле возни¬ 
кают 3 микроспорангия (5); за счет эпидермальных и субэпидермальных инициалей у 2атіа тигісаіа (7— 9 — по: 

Вшпкепег, 1973). Остальные обозначения те же, что и на рис. I—7. 

различаться между собой и клетками центральной части, которые становятся ма¬ 
теринскими клетками микроспор (Ра§ег1іпсІ, 1961). Исследование, проведенное 
у 2атіа тигісаіа (Вшпкепег, 1973), показало наличие в зачатке микроспорангия 
группы густоплазменных клеток с более крупными ядрами. Эта группа образова¬ 
на преимущественно эпидермальными и субэпидермальными, а также рядом ле¬ 
жащими клетками других слоев, которые выделяются по специфическому строе¬ 
нию лишь на самых ранних стадиях. Клетки самого наружного слоя делятся только 
антиклинально, тогда как во втором, внутреннем, слое — периклинально, в ре¬ 
зультате чего возникают плохо различимые сначала спорогенные клетки и клет¬ 
ки, формирующие стенку спорангия. В дальнейшем клетки стенки спорангия ва- 
куолизируются, а спорогенная ткань дифференцируется на центральный комплекс 
густоплазменных клеток (материнских клеток микроспор) и зону окружающих ва- 


куолизированных клеток. Из клеток последней возникает тапетум (рис. 8, 7— 9). 
Сформированный микроспорангий представлен эпидермой и 5—6 слоями, вклю¬ 
чая тапетум. 

Следует отметить, что ряд авторов, изучавших ранее развитие микроспорангия 
у представителей рода Ріпиз (СоеЪеІ, 1881; Наир!:, 1953;Копаг, 1960), полагали, что 
он инициируется из субэпидермальных инициалей. Хотя для Рзеийоіт^а тепт.іе5іі 
(АИеп, 1946; АПеп, Оѵѵепз, 1972) вопрос о локализации инициальных клеток в за¬ 
чатке микроспорангия остался открытым, возможно, что инициация происходит 
за счет группы поверхностных клеток. У Еркесіга, Спеіит, иногда Шеітізскіа 
(Ра§ег1іпсІ, 1961) и ,/ипірегиз (Вшпкепег, 1973) эти инициали могут располагаться 
как в эпидерме, так и субэпидерме. 

Формирование стенки микроспорангия (гнезда пыльника) покрытосеменных 
растений обычно описывается за счет деления клеток париетального слоя. В огром¬ 
ном числе работ по эмбриологии париетальными клетками как при развитии пыль¬ 
ника, так и семязачатка, нринято называть наружные производные, которые обра¬ 
зуются при делении археспориальных клеток, при этом внутрь отделяются споро¬ 
генные клетки. Возникшие париетальные клетки формируют лишь часть стенки 
микроспорангия (с наружной, или дистальной, стороны) или сегмент в апикальной 
области нуцеллуса над формирующимся мегаспороцитом. Слои стенки микроспо¬ 
рангия возникают либо в центробежном (тапетум возникает первым в стенке мик¬ 
роспорангия — \Ѵагтіп§, 1873), либо в центростремительном (тапетум является 
конечным продуктом делений производных париетального слоя — Сагпіеі, 1961) 
направлении. Считается, что со стороны связника слои микроспорангия образуют¬ 
ся из клеток прилегающей меристемы (см. Камелина, 19946). Существует точка 
зрения (Сагпіеі, 1961; Батыгина, 1974; ВЬапбагі, КЬозІа, 1982), что и с внутренней 
стороны дифференцируется париетальный слой, возникающий из меристемы связ¬ 
ника, т. е. париетальный слой имеет двойственное происхождение, и уже с ранних 
стадий вокруг спорогенной ткани формируется кольцо клеток, имеющих схожие 
структурные характеристики. 

В сем. Егісасеае был выделен особый, Егісасеае-тип формирования стенки мик- 
роснорангия: дифференциация париетального слоя происходит в центростреми¬ 
тельной последовательности, при этом тапетум возникает из ткаци вторичного 
археспория (Батыгина и др., 1963). Чтобы отразить специфику генезиса тапетума 
при этом типе, авторы предложили оригинальную трактовку ряда понятий: пер¬ 
вичный археспорий — ткань, производная меристемы пыльника, а вторичный 
археспорий — ткань, производная первичного археспория, которая может давать 
начало только спорогенным клеткам либо спорогенным клеткам и тапетуму. Сле¬ 
дует упомянуть, что в большинстве современных работ понятия «первичный архе¬ 
спорий» и «вторичный археспорий» не употребляются. Вместо них используются 
термины «археспорий» и «спорогенная ткань» (Эмбриология.., 1994). Кроме того, 
в классификацию типов формирования стенки микроспорангия, предложенную 
позднее (Терехин и др., 1993), было решено не включать Егісасеае-тип в связи с ди- 
скуссиоиностью возможности образования тапетума из клеток вторичного архе¬ 
спория. 

Тем не менее представления о первичном и вторичном археспории в пыльнике 
были использованы, хотя и несколько в ином смысле, и при описании развития его 
стенки у некоторых видов Ркосіосіепсігоп : К. саІа\ѵЫеп$е, К. Іиіеит, К. тисгопиіаіит 
(Якобсон, 1968,1974). На стадии заложения гнезд пыльника Л. Я. Якобсон выявила 
в субэпидерме 3 особые клетки, которые после периклинальных делений образуют 
два слоя первичных археспориальных клеток. Внутренние первичные археспори- 
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альные клетки в дальнейшем образуют внутреннюю часть париетального слоя 
и так называемые первичные центральные клетки, а наружные — наружную часть 
париетального слоя и спорогенные клетки. Из клеток париетального слоя в центро¬ 
стремительной последовательности образуются эндотеций, 3—4 средних слоя и 
тапетум. Центральные клетки создают второй слой тапетума во внутренней части 
микроспорангия. К началу мейоза все клетки тапетума, независимо от происхожде¬ 
ния, приобретают сходную морфологию и функции. 

Таким образом, существуют различные точки зрения на происхождение елоев 
внутренней области стенки микроспорангия. Мы считаем, что процессы генезиса 
слоев стенки гнезда пыльника могут быть поняты исходя из общности в строении 
и развитии микро- п мегаспорангия цветковых растений (Шамров, 1999, 2002, 
2006). Результаты нашего исследования свидетельствуют о том, что у АПіит саз- 
ріит (Шамров, 2006) и КИосіосіепсігоп зсМіррепЪасЫі (Шамров, Бабро, ориг. дан¬ 
ные) первые стадии формирования микроспорангия (порядок деления инициалей 
и их вклад в построение стенки спорангия) идентичны начальным этапам инициа¬ 
ции примордия семязачатка (рис. 9, 1 —7). Все слои микроспорангия, а также спо¬ 
рогенная ткань возникают, как правило, на базе 3 инициальных клеток, диффе¬ 
ренцирующихся очень рано в субэпидерме каждого формирующегося микро¬ 
спорангия (рис. 9, 1, 4). Судьба этих клеток) делящихся сначала преимущественно 
периклинально, различна: центральная субэнидермальная клетка отделяет внутрь 
инициаль проксимальной части стенки микроспорангия и наружу археспориаль- 
ную клетку, которая образует затем спорогенную и париетальную клетки (послед¬ 
няя инициирует образование всех слоев с дистальной стороны микроопорангия); 
латеральные субэпидермальиые клетки образуют латеральные части стенки микро¬ 
спорангия (рис. 9,2, 3, 6, 7). Эти представления во многом совпадают с трактовкой 
данных, полученных Якобсон (1968, 1974). Но в отличие от наших результатов 
Якобсон считала архесцориальными не только наружные клетки, которые обра¬ 
зуются при делении инициальных субэпидермальных клеток, но и внутренние, 
чтобы обосновать париетальное происхождение слоев стенки микроспорангия со 
стороны связника. Аналогичные данные были получены недавно при изучении 
пыльника у Оіозсогеа пірропіса (Торшилова, Батыгина, 2005). Эти авторы, как и 
Якобсон, слои стенки микроспорангия с проксимальной стороны также называют 
париетальными. 

В заключение хотел бы обсудить ряд дискуссионных вопросов по генезису спо¬ 
рангия у высших растений. Прежде всего следует остановиться на целесообраз¬ 
ности использования понятий «леитоспорангиатный» и «эуспорангиатный» типы 
формирования спорангия. Как уже было отмечено, при лептоспорангиатном типе 
спорангий развивается из одной эпидермальной клетки, а при эуспорангиатном 
типе — из нескольких эпидермальных клеток (ОоеЬеІ, 1881). Генезис спорангиев 
большинства ныеших споровых растений осуществляется в соответствии со вто¬ 
рым типом. Правомерность применения термина «эуспорангиатный» при описа¬ 
нии формирования микро- и мегаспорангиев у голосеменных и покрытосеменных 
растений широко дискутируется в литературе (\Ѵагшіп§, 1913; БсйпагГ, 1929, 1933; 
ВіегЬогзІ, 1971; 5іп§Ь, 1978; Козубов и др., 1982). У покрытосеменных растений 
спорангии развиваются из группы субэпидермальных клеток. У голосеменных рас¬ 
тений обнаружены все известные способы формирования спорангиев на базе груп¬ 
пы клеток, дифференцирующихся в эпидермальном слое у одних видов, в суб¬ 
эпидермальном слое у других видов либо в обоих слоях у третьих. В связи с этим 
целесообразно сохранить термин «эуспорангиатный» для голосеменных и покры¬ 
тосеменных растений, так как наличие переходных вариантов позволяет просле- 
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Рис. 9. Формирование мегаспорангия у покрытосеменных растений. 

/— і — Ліііит сшріипі (по: Шамров, 2006), 4 —7 — НН<ніо(іетігоп зсНІіррепЬасНіі (Шамров, Бабро, ориг. данные). 
1,4 — дифференциация инициальных клеток микроспорангия в субэпидермальном слое, видны ннициали лате¬ 
ральной части стенки микроспорангия; 5 — деление центральной субэпидермальной клетки на археспориальную 
(наружу) и инициальную клетку проксимальной части стенки мнкроспорангия (внутрь); 2,1,6,7 — отделение па¬ 
риетальных клеток, формирующих стенку мнкроспорангия с дистальной стороны, дч см — дистальная часть стен- 
кн мнкроспорангия, ил ч см — ннициали латеральной части стенки мнкроспорангия, и пч см — инициалы про¬ 
ксимальной части микроспорангия, л чем — латеральная часть стенки мнкроспорангия, пк — париетальная 
клетка, п чем — проксимальная часть мнкроспорангия. Остальные обозначения те же, что и на рис. 1—8. 


дить возможные линии становления спорангиев разного происхождения при вы¬ 
явлении направлений эволюции других органов и структур. 

Другой вопрос касается наличия противоречивых данных по особенностям раз¬ 
вития спорангия. С одной стороны, это может быть связано с методическими труд¬ 
ностями при изучении и необходимостью использования более совершенных ме¬ 
тодик, позволяющих идентифицировать как инициальные клетки, так и их про¬ 
изводные в ходе всего формирования спорангия. Однако в большей степени 


эта проблема сопряжена с использованием термина «археспорий» при описании 
первых этапов возникновения спорангия. На ранних стадиях в субэпидермаль¬ 
ном слое формирующегося зачатка спорангия выделяются ію строению (более 
плотная цитоплазма и крупные ядра) клетки, которые \Ѵагтиіп§ (1873, 1878) впер¬ 
вые описал у покрытосеменных растений как «инициальные (материнские) клетки 
зародышевого мешка», а ОоеЬеІ (1880) предложил их назвать «археспорием» 
(греч. агске — начало и 5 рога — семя, спора). Однако стадия развития спорангия, 
на которой происходит дифференциация археспория, этими авторами и многими 
последующими исследователями не учитывалась. Следует подчеркнуть, что Оое¬ 
ЬеІ (1880, 1881) обратил внимание на то, что клетка археспория эуспорангиатных 
споровых растений является сестринской по отношению к клеткам стенки споран¬ 
гия, в то время как у многих семенных растений она является материнской клеткой 
для формирующихся слоев этой стенки. Все это привело к тому, что во многих ра¬ 
ботах понятия «инициаль спорангия» и «археспорий» стали отождествляться. Ана¬ 
лизируя развитие спорангия по лептоспорангнатпому типу, можно видеть, что 
это различные понятия — от инициали спорангия до дифференциации археспо¬ 
рия идут многократные деления клеток и происходит серия процессов. Археспо¬ 
рий в субэпидермальном слое спорангия появляется после того, как закончится от¬ 
деление слоев клеток етенки снорангия сначала с его внутренней и латеральных 
сторон, а затем с наружной стороны. Лишь затем археспориальная клетка делится 
с образованием спорогенной (внутрь) и тапетальной (наружу). Таким образом, 
археспорий не дифференцируется в субэпидерме зачатка спорангия, а является ре¬ 
зультатом многократных делений его инициали. 

Целесообразность исиользования этого положения правомерна и при анализе 
развития спорангиев по эуспорангиатному типу. Однако, как было уже отмечено 
ранее, за археспориальными (Во\ѵег, 1935; 5тйЬ, 1938) или спорогенными, обра¬ 
зующимися на их основе (Наирі, 1953; Розіег, СіЯогсІ, 1959; Втпкепег, 1973), клет¬ 
ками не признавалась роль в формировании слоев стенки спорангия с дистальной 
стороны. Считалось, что слои стенки спорангия и археспорий (спорогенная ткань, 
материнские клетки спор) развиваются независимо либо история формирования 
слоев стенки спорангия начинается только с момента дифференциации клеток ар¬ 
хеспория в субэпидермапьном слое, которые принимались за инициали спорангия. 
Поэтому и были введены понятия «первичный археспорий», «вторичный археспо¬ 
рий», «первичная стенка спорангия», «первичный париетальный слой», «вторич¬ 
ный париетальный слой» и была предложена гипотеза «стерилизация спорогенной 
ткани», позволявшие объяснить происхождение слоев стенки спорангия из па¬ 
риетальной ткани с дистальной стороны и из клеток меристемы или путем сома- 
тизации спорогенной ткани с латеральных и проксимальной сторон (5тйЬ, 1900; 
ЗсЬпагГ, 1929;Во\ѵег, 1935; АПеп, 1946; Ра§ег1іш1, 1961, 1971; Батыгина и др., 1963; 
Якобсон, 1968; Вшпкепег, 1973; 5іп§Ь, 1978; Терехин и др., 1993). 

Именно в силу ряда имеющихся затруднений при трактовке понятия «архе¬ 
спорий» некоторые исследователи (Сладков, Гревцова, 1988, 1989) предлагают 
обозпачать субэпидермальные клетки в апикальной части нуцеллуса и дисталь¬ 
ной части стенки гнезда пыльника как «инициальные клетки стенки спорангия 
и археспория», а термин «археспорий» употреблять лишь для обозначения клеток, 
из которых возникают споры. К этому следует добавить, что при делении иници¬ 
альных субэпидермальных клеток (при формировании тенуинуцеллятных семя¬ 
зачатков, нуцеллус которых представлен только эпидермальным слоем, инициа¬ 
ли без делений преобразуются в спорогенные клетки и мегаспороциты) не все на¬ 
ружные производные становятся археспориальными клетками. В зависимости 
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от строения нуцеллуса (многослойного, например в крассинуцеллятном семяза¬ 
чатке) часть этих производных могут стать инициалами латеральной области ну¬ 
целлуса. Поэтому было предложено выделять промежуточный, или потенциально 
многоклеточный, археспорий (Шамров, 2002). В этом случае по типу археспория 
начинают дифференцироваться несколько клеток, но в дальнейшем формируется 
только один мегаспороцит (рис. 7, 5, 6), и, таким образом, археспорий становится 
фактически одноклеточным (ложноодноклеточный тип археспория, по Сладкову, 
Гревцовой, 1989). 
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Эиппв еѵоіиііоп зресіаі зроге-ргоёисіпв ог^апз (зрогапвіа) іѵеге Гогтеё ш Ьі^Ьег ріапіз. 
ТЬеіг ёеѵеіортепі оссигз ѵѵііЬіп пѵо Іурез: Іеріозрогап^іаіе (1ерЮзрогап@іаІе, ог Ігие Гегпз) апё 
еизрогап@іаІе (таргііу оГ Ьі^Ьег ріапіз) опез. Ап арргоргіаіепезз оГ изіпв іЬе Іегт «еизрогап@іаІе» 
Гог вутпозрегтз апё ап@іозреггпз із ёеЬаІаЫе. Зрогапвіа оГ зроге-ргоёисіпв ріапіз аге оГ еріёегтаі 
огі§іп: йот а зіп^Іе сеіі іѵЬеп іеріозрогапдіаіе іуре, зрогапвіит ѵѵаіі сопзізііпв оГ еріёегтаі Іауег; 
йот а втоир оГ сеііз іѵЬеп еизрогап§іаІе Іуре, зрогапвіит \ѵа11 изиаііу Ьаѵіпв зеѵегаі Іауегз. 

Еагіу зіа^ез оГ тсвазрогап^іа апё тісгозрогапвіа ёеѵеіортепі іп а питЬег оГ зрогергосіисіпв 
ЫвЬег ріапіз ргосееё зітііагіу. Іп зрііе оГ зЬагрІу зівпіГісапІ тогрЬоІовісаІ ёіГГегепсез, ІЬе Пгзі ёе- 
ѵеіортепіаі рЬазез оГ ЬоіЬ зрогалвіа іурез іп зееё ріапіз іаке ріасе іп зітііаг \ѵау юо. Сутпо- 
зрегтз ёетопзігаіе аіі ІЬе кпосѵп раПетз іГзрогапвіа Гогтаііоп. ЕасЬ зрогапвіиітіз геГегаЫе іп огі- 
§іп іо іЬе соттоп оиІвгошіЬ оГ а вгоир оГ сеііз, іѵЬісЬ аге ёіГГегепІіаІеё іп еріёегтаі Іауег, ог іп зиЬ- 
еріёегтаі опе, ог іп іЬе ЬоіЬ Іауегз зітиііапеоизіу. ТЬе Гігзі зіавез оГ тісгозрогапвіит апё оѵиіаг 
ргітогёіит ёеѵеіортепі іп апвіозрегтз аге іёепіісаі. ТЬе соттоп Геаіигез аге Гоііоіѵіпв: іпіііа- 
Йоп оГ іЬезе зігисіигез ёие іо регісііпаі оіѵізіопз оГзиЬеріёетшІ сеііз, ІЬе зате огёег іп ёіѵізіопз оГ 
іЬезе сеііз апё іЬеіг сопігіЬиііоп іо \ѵаІ1 зрогапвіит огвапігаііоп. Тегтіпоіовісаі циезііопз сопсег- 
піпв зрогапвіит вепезіз іп ЬівЬег ріапіз аге ёізсиззеё. 
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Методами электронной микроскопии изучена структура терминальной флоэмы в 24 родах 
сем. КиЫасеае. Проведенный анализ показал, что по структурным характеристикам изученные роды 
распадаются на две группы, соответствующие симпластной и апопластной линиям эволюции терми¬ 
нальной флоэмы. Симпластная линия представлена 19 родами тропических и субтропических де¬ 
ревьев и кустарников из подсемейств СіпсНопоісіеае, СиеиаЫоШеае, Іхогоійеае и КиЫоШеае эоцено- 
вого и олигоценового происхождения: апопластная — 5 родами однолетних и многолетних трав уме¬ 
ренных широт трибы КиЫеае, появившейся в миоцене. Среди древесных представителей семейства 
прослеживается тенденция увеличения степени развития симпластных связей между флоэмой и ме¬ 
зофиллом даже на фоне редукции древесного габитуса. Травянистые представители имеют одно¬ 
типную, продвинутую в апопластном направлении структуру флоэмиых терминалей. Сопоставле¬ 
ние диапазона структурных типов терминальной флоэмы сем. КиЫасеае с таковым в изученных ранее 
семействах двудольных позволяет предположить существование в семействе двух филогенетиче¬ 
ских линий, имеющих разный возраст. Триба КиЫеае представляет последнюю, самую молодую 
по времени возникновения ветвь эволюции в направлении в целом сем. КиЫасеае ие свойст¬ 
венному. 

Ключевые слова: терминальная флоэма, клетки-спутники, симпласт, апопласт, КиЫасеае. 

Сокращения: КС — клетка-спутник, СЭ — ситовидный элемент. Другие сокращения приведе¬ 
ны в подписях к таблицам и рисункам. 

Итогом многолетних структурно-функциональных исследований терминаль¬ 
ной флоэмы листьев двудольных и анализа собранной базы данных стало установ¬ 
ление принципиальных различий организации транспортных потоков в листьях 
этих растений (Гамалей, 2004). По результатам комплексных исследований терми¬ 
нальной флоэмы выделены две линии эволюции флоэмных терминалей двудоль¬ 
ных — «симпластная» и «апопластная». Линии различаются структурой зоны кон¬ 
такта мезофилла и флоэмы и руслом движения транспортных потоков между ними. 
В настоящее время продолжается обобщение результатов с целью создания эволю¬ 
ционных и экологических рядов сосудистых растений по этой группе признаков 
(Гамалей и др., 2008). Показано, что разнообразие организации и функционирова¬ 
ния терминальной флоэмы отражает возраст и эволюционную историю таксонов. 
Исследования, проведенные на материале нескольких сотен видов двудольных, вы¬ 
явили постоянство типа терминальной флоэмы на уровне вида, высокую специфич¬ 
ность на уровне рода и семейства и менее выраженную на уровне порядков и под- 
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классов (Гамалей, 2004). Такая закономерность говорит о высокой генетической 
детерминированности и консервативности организации терминальной флоэмы и о 
несомненной ценности использования ее признаков для систематики и филогении. 
Некоторые таксоны оказались особенно интересны для исследований филогенети¬ 
ческих взаимосвязей на основе эволюционных рядов терминальной флоэмы. На¬ 
пример, в семействах Аросупасеае и Бсгоркиіагіасеае, бывших объектами преды¬ 
дущих публикаций авторов, найдено разнообразие структурных типов флоэмных 
окончаний, свидетельствующее о нескольких линиях их эволюции в пределах се¬ 
мейства (Баташев, Гамалей, 2005; Гамалей, 2007). 

Еще одно семейство, которому свойственно подобное разнообразие типов тер<- 
минальной флоэмы, — КиЫасеае (Гамалей, 1990, 2004). Будучи одним из наибо¬ 
лее крупных среди семейств покрытосеменных (около 600 родов и более 10 000 ви¬ 
дов — ТакЬфіап, 1997), КиЫасеае представляет собой монофилетичную группу, 
объединяющую виды, распространенные по всему миру, но особенно богато пред¬ 
ставленную в тропических флорах. Филогенетические взаимоотношения внутри 
этого семейства интенсивно исследуются и обсуждаются. Предпочтение обычно 
отдается морфологическим и анатомическим исследованиям (Вгетег еі аі., 1999; 
Вгетег, Мапеп, 2000; РіеззсЬаегі еі аі., 2000). В последние годы все активнее вовле¬ 
каются в обсуждение материалы молекулярной филогении (Апбгеазеп, Вгетег, 
2000; Вгетег, Мапеп, 2000; Регзооп, 2000; ТЬиІіп, Вгетег, 2004; Бапіх, Вгетег, 2005). 

В настоящей работе проведен рекогносцировочный анализ разнообразия типов 
терминальной флоэмы в сем. КиЫасеае на примере 24 родов представителей 4 под¬ 
семейств— Сіпскопоісіеае, СиеіІагсІоМеае, ІхогоШеае, КиЫоШеае (ТакЬіа)ап, 1997). 
Полученные данные анализируются по линиям симпластной и апопластной эволю¬ 
ции терминальной флоэмы в пределах данного семейства. Результаты проецируют¬ 
ся на представления о филогении семейства и возрасте отдельных филогенетиче¬ 
ских ветвей (Вгетег, Егікззоп, 1992, 2005; Вгетег, Мапеп, 2000). 


Материал и методика 

Методами трансмиссионной электронной микроскопии изучено строение тер¬ 
минальной флоэмы листа у 30 видов сем. КиЫасеае, относящихся к 4 подсемейст¬ 
вам и 24 родам: СіпскопоШеае ( Асііпа , Саіусоркуііит, СаіезЪаеа, Серкаіапікт, Сіп- 
скопа, Иаисіеа, КопсіеІеііа)\ СиеііагсіоШеае ( Сиеііагсіа); ІхогоШеае (Скіососса, Со>/- 
/еа, Соргозта, Сагсіепіа, Іхога, Капсііа); КиЫоШеае: деревья (Натеііа, Мііскеііа, 
Раесіегіа, Репіаз, Бегізза); травы ( Азрегиіа, Сгисіаіа, Саііит, КиЫа, Бкегапііа). 

Источники образцов для анатомических исследований: 

1) оранжереи БИН РАН — Асііпа гасетоза Мир, А. гиЬеІІа Напсе, Саіусоркуііит 
сапсіісііззітит БС., СаіезЬаеа зріпоза Б., Серкаіапікт оссісіепіаііз Б., Скіососса аі- 
Ьа (Ь.) НіісЬс., СіпскопариЬезсепз ѴаЫ, Со//еа агаЫса Б, Соргозта герепз А.КісЬ., 
Сагсіепіа Іазтіпоісіез ЕПіз, С. гасіісапз ТЬипЬ., Сиеііагсіа иги^иепзіз СЬат. еі БсЫесІН., 
Натеііараіепз Іасц., Іхога соссіпеа Ь., Мііскеііа герепз Ь., Иаисіеа огіепіаііз Б., Рае- 
сіегіа зсапсіепз Мегг., Репіаз Іапсеоіаіа (Рогззк.) БеЛегз, Капсііа сішпеіогит Бат., 
КоіШеІеііа осіогаіа Іасц., Бегізза/оеіісіа (Б. Г) Бат.; 

2) открытый грунт парка пансионата «Белые ночи», Дагомыс — Асііпа гиЬеІ- 
Іа Напсе, Серкаіапікт оссісіепіаііз Б., Мііскеііа герепз Б., Раесіегіа зсапсіепз Мегг., 
Сагсіепіа гасіісапз ТЬипЬ.; 

3) флора Хопёрского заповедника — Азрегиіа осіогаіа Б., Саііит арагіпе Б., 
С. Ьогеаіе Б., С. сарзісит Біеѵ., С. ѵегит Б., КиЫа согсіі/оііа Б., Бкегапііа агѵепзіз Б.; 
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ТАБЛИЦА I 

Структурные признаки терминальных пучков изученных представителей сем. КчЫасеае 
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4) флора Ленинградской обл. — Сгисіаіа §1аЬга (Ь.) ЕЬгеші.; 

5) флора горного Алтая — Саііит кгуіоѵіапит (5ег§.) РоЬесі. 

Трансмиссионная электронная микроскопия. Для фиксации использова¬ 
лись закончившие рост листья. Из крупных листьев вырезались образцы размером 
2X4 мм, удаленные от края листа и от крупных жилок; мелкие листья фиксиро¬ 
вались целиком. По каждому виду материал брался в нескольких повторностях 
из 3—4 листьев одного возраста. Фиксацию проводили по стандартной методике: 
Зч 3%-м глютаровым альдегидом на фосфатном буфере (рН 7.2) и 16 ч 2%-м 
раствором четырехокиси осмия в том же буфере. Материал обезвоживали, прово¬ 
дя через серию спиртов повышающейся концентрации, насыщали ацетоном и зали¬ 
вали в эпоновую эпоксидную смолу (Р1ика-5і§та-А1с1гісЬ, Германия), растворен¬ 
ную в ацетоне. Ультратонкие срезы (40—60 нм) получали стеклянным ножом на 
ультратоме ЬКВ III (Стокгольм, Швеция) и контрастировали на сетках уранилаце- 
татом и цитратом свинца. Наблюдения и съемку вели на электронном микроскопе 
НіІасЬі НГ1-700 (Япония). Для анализа ультраструктуры использовали фотографии 
3—5 поперечных срезов 2—4 жилок последнего порядка ветвления. 

Подробное описание ключа к диагностике типов терминальной флоэмы приве¬ 
дено в предыдущих работах (Гамалей, 2004; Баташев, Гамалей, 2005). Типы и под¬ 
типы флоэмных терминалей выделены на основании совокупного анализа призна¬ 
ков (табл. 1 и 2): 1) клеточный состав терминальной флоэмы; 2) конфигурация и 
симметрия пучков, форма клеток; 3) наличие/отсутствие плазмодесменных полей 
на стенках спутников, общих с клетками мезофилла; 4) наличие/отсутствие проту¬ 
беранцев оболочки в клетках-спутниках и клетках флоэмной паренхимы; 5) тип 
пластид в клетках-спутниках и клетках флоэмной паренхимы. 


ТАБЛИЦА 2 

Типы клеток-спутников терминальной флоэмы 
у представителей сем. КиЫасеае 


«іпіегтесііагу се)І5» 

«оггііпагу се1І5» 

«ІгашГег сеіік» 

АЛпа гасетоза 

АЛпа гасетоза 

Азрегиіа осіогаіа 

А. гиЬеІІа 

А. гиЬеІІа 

Сгисіаіа %1аЬга 

СаІусорНуІІит сапсіісіізз 

СаІусорНуІІит сапЛЛзз 

Саііит арагіпе 

Серкаіапікиз оссісіепіаііз 

Серкаіапікиз оссісіепіаііз 

С. Ьогеаіе 

Скіососса аІЬа 


С. сарзісит 

Сіпскопа риЪезсепз 


С. кгуіоѵіапит 

Со$еа агаЫса 


С. ѵегит 

Соргозта герепз 


КиЫа согЛ/оІіа 

СаіезЬаеа зріпоза 

Сагёепіа іазтіпоісіез 

С. гаЛсапз 

СиеПагёа иги%иепзіз 
НатеИа раіепз 

Іхога соссіпеа 

МіІскеІІа герет 

Ыаисіеа огіепіаііз 

Раегіегіа зсапЛпз 

Репіаз Іапсеоіаіа 

ЯапЛа (Іитеіогит 
Яопсіеіеііа осіогаіа 

Зегізза /оеіісіа 


ЗкегагЛа агѵепзіз 


2 Ботанический журнал, № 12. 2008 г. 
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Результаты 


По результатам исследований структуры мелких жилок среди представителей 
сем. ЯиЫасеае выделены две крупные группы видов, соответствующие симпласт- 
ному и апопластному типу организации терминальной флоэмы. 

Симпластный тип. В группу вошли 20 видов с открытой относительно мезо¬ 
филла флоэмой (Гамалей, 1990): Асііпа гасетоза, А. гиЬеІІа, Саіусоркуііит сапсіі- 
сііззітит, СаіезЬаеа зріпоза, Серкаіапікиз оссісіепіаііз, Скіососса аІЬа, Сіпскопа 
риЬезсепз, Со$еа агаЫса, Соргозта герепз, Сагйепіа /азтіпоісіез, С. гасіісапз, Сиеі- 
іагсіа иги^иепзіз, Натеііа раіепз, Іхога соссіпеа, Мііскеііа герет, Наисіеа огіепіа- 
Ііз, Раееіегіа зсапсіепз, Репіаз Іапсеоіаіа, Копсіеіеііа осіогаіа, Зегізза /оеіісіа. Сте¬ 
пень открытости флоэмы относительно мезофилла в этой группе варьирует в ши¬ 
роких пределах; она представлена тремя структурными подтипами. 

Подтип 1В — симпластный продвинутый. У СаіезЬаеа зріпоза, Скіососса аІЬа, 
Со//еа агаЫса, СаЫепіа іазтіпоісіез, С. гасіісапз, СиеНагсіа ит^иепзіз, Натеііа 
раіепз, Іхога соссіпеа, Репіаз Іапсеоіаіа, Капсііа Иитеіогит, Копсіеіеііа осіогаіа об¬ 
ширные плазмодесменные поля связывают мезофилл и КС терминальной флоэ¬ 
мы (рис. 1; 2; 3, 2). Мелкие жилки перечисленных видов располагаются в губчатом 
мезофилле. Они симметричны относительно оси пучка, состоят из нескольких тра¬ 
хеальных элементов и 2—5 комплексов КС/СЭ. Флоэмная паренхима в мелких 
жилках этих видов отсутствует. Число КС, как правило, соответствует числу СЭ 
(отношение КС/СЭ близко к 1 : 1). Все КС флоэмных терминалей этих видов пред¬ 
ставляют собой типичные «іпіегтесііагу сеііз» с большими плазмодесменными по¬ 
лями (Гамалей, 1974). Эндоплазматический ретикулум КС у Скіососса аІЬа сло¬ 
жен двумя группами лабиринтообразных вакуолей: крупных с электронноплотным 
и мелких с электронннопрозрачным содержимым (рис. 2; 3, /, 2). Каждые из них 
объединены между собой, т. е. имеют сетевую структуру. У СиеНагсіа иги^иепзіз 
цистерны ретикулума с электроннонлотным содержимым соединены с цистерна¬ 
ми с электроннопрозрачным содержимым (рис. 1, 2). У СаіезЬаеа зріпоза, Со(/еа 
агаЫса, Сагсіепіа ]азтіпоісіез, С. гасіісапз, Натеііа раіепз, Іхога соссіпеа, Репіаз 
Іапсеоіаіа, Копсіеіеііа осіогаіа содержимое ретикулума электроннопрозрачное. 

Подтип ІА — симпластный примитивный. Он представлен видами Асііпа га- 
сетоза,А. гиЬеІІа, Саіусоркуііит сапсИсНззітит, Серкаіапікиз оссісіепіаііз, Соргоз- 
та герепз, Наисіеа огіепіаііз и Раееіегіа зсапсіепз. Флоэмные окончания этих видов 
включают КС двух типов, различающихся по ультраструктуре. Фланговые КС, 
аналогичные по положению «іпіегтесііагу сеііз» предыдущей группы, у этих ви¬ 
дов имеют небольшое число мелких плазмодесменных полей, но в целом их можно 
отнести к типу «іпіегтесііагу сеііз». Эндоплазматический ретикулум этих клеток 
у Асііпа гасепіоза, А. гиЬеІІа, Серкаіапікиз оссісіепіаііз имеет электронноплотное 
содержимое, в то время как у Соргозта герепз и Раееіегіа зсапсіепз оно электрон¬ 
нопрозрачное. КС абаксиально расположенных комплексов представлены типом 
«огбіпагу сеііз». Последние в отличие от «іпіегтесііагу сеііз» не связаны с мезо¬ 
филлом плазмодесменными полями, только одиночными плазмодесмами, и имеют 
менее плотную цитоплазму. Эндоплазматический ретикулум этих клеток обычно 
электроннопрозрачный. В тех случаях, когда ретикулум спутников имеет элект¬ 
ронноплотное содержимое, аналогичное по плотности содержимое обнаруживает¬ 
ся и в вакуолях мезофилла (рис. 1, 2) и в полостях ситовидных трубок (рис. 2, 7), 
свидетельствуя о непрерывности транспортного канала ретикулума в этом кле¬ 
точном ряду. Этот факт может использоваться в качестве окончательного аргумен¬ 
та против интерпретации симпластного транспорта сахаров как транспорта по ци- 
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Рис. 1. Снмпластный продвинутый тип терминальной флоэмы (1В). 

СоЦеа агаЫса . поперечный срез мелкой жилки; 2 — СиеПагсІа ит^иепхіх, поперечный срез мелкой жилки; 

— СаіеаЬаеа зріпо5а ч общий вил и деталь клетки-спутника. КС — клетка-спутник, СЭ — ситовидный элемент, 

- трахеальный элемент. КО — клетка обкладки пучка, п п — плазмодссменное поле, лп — лейкопласт, 

эр — эндоплазматический ретикулум. Масштабные линейки, мкм: /—3 — 5, 4 — 1. 
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Рис. 2. Симпластный продвинутый тип терминальной флоэмы (1В). 

/ — СНіососса аІЬа ; поперечный срез мелкой жилки; 2, 3 — фрагменты К С с обширным плазмодесменным полем 
и зоной контакта двух крупных цистерн эндоплазматического ретикулума (эр) с электронноплотыым содержи¬ 
мым. Обозначения те же, что и на рис. 1. Масштабные линейки, мкм: 1 — 10; 2, 3 — I. 
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Рис. 3. Симпластный продвинутый (/, 2 ) и примитивный (5 — 5) типы терминальной флоэмы (1 В, ІА). 
/, 2 — СЫососса аІЬа: СЭ/КС терминальной флоэмы с разным по плотности содержимым ретикулума и полостей; 
3—5 — Асііпа гиЬеІІа. поперечный срез мелкой жилки и продольный срез клетки-спутника. Обозначения те же, 
что и на рнс. I. Масштабные линейки: I —5 — 1 мкм. 




Рис. 4. Анцестральный симпластно-апопластный тип терминальной флоэмы (0 — ІА). 

/—3 — Міісііеііа герепх: поперечный срез и фрагмент мелкой жилки (/): обклалка пучка и илазмолесменпое ноле меж¬ 
ду двух клеток обкладки (2, і), 4 — СіпсіюпариЬезсет, клетки обкладки с аторичными утолщениями клеточной стен¬ 
ки и плазмодесмснным полем между ними. Обозначения те же, что и на рис. 1. Масштабные линейки: 1—4 — 1 мкм 


топлазме и содержимого ситовидных трубок как цитоплазматического (см.: Зсішіг. 
1997). 

Подтип О- ІА — симпластно-апопластный. Терминальная флоэма Сіпсііопа ри- 
Ьехсепх, Міісііеііа герепх, Бегіхха /оеіісіа обладает рядом примитивных черт. Бло¬ 
ки КС/С Э располагаются асимметрично относительно осевой плоскости жилки 
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Рис. 5. Симпластно-апопластный (/, 2 ) и продвинутый апопластный ( 3 , 4 ) типы терминальной флоэ¬ 
мы (О 1Л, 2В). 

1,2 — Сіпс/юпа риЬе&сепБ, поперечный срез мелкой жнлкн и се флоэмы; 3, 4 — Саііит кпіоѵіапит, поперечный 

срез мелкой жилки и ее флоэмы. 

МВ — механические волокна. ФП -— флоэмиая паренхима, п о протуберанцы клеточной оболочки, хл — хло¬ 

ропласт. Остальные обозначения те же, что и па рис. I, 2. Масштабные линейки, мкм: / — 10, 2—4 — 1. 


Плазмодесменные поля некрупные и довольно редкие. Характерной особенностью 
всех перечисленных видов является специфичная обкладка, клетки которой в боль¬ 
шей степени соединены плазмодесменными связями друг с другом, чем с клетками 
соседних тканей. Плазмодесменные поля в данном случае значительно отличаются 
от таковых у КС: в КС они, как правило, располагаются в подушковидных утолще- 
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ниях клеточной стенки, тогда как в клетках обкладки плазмодесменные поля распо¬ 
лагаются на утонченных участках клеточной стенки (рис. 4, 3, 4). Клеточная обо¬ 
лочка клеток обкладки пучков СіпсИопа риЬезсепз имеет вторичные утолщения 
(рис. 4, 4; 5, /, 2). 

Апопластный тип. Вторую группу образовали апопластные виды с однотип¬ 
ным, в равной степени продвинутым строением флоэмных терминалей — под¬ 
тип 2В (апопластный продвинутый). В группу вошли все изученные представители 
трибы КиЫеае: Азрегиіа осіогаіа, Стсіаіа §1аЬга, Саііит арагіпе, С. Ьогеаіе, С. сар- 
зісит, С. кгуіоѵіапит, С. ѵегит, КиЫа согсіі/оііа, БНегапііа агѵепзіз. Это однолетние 
и многолетние травянистые виды умеренных широт с закрытой относительно мезо¬ 
филла терминальной флоэмой (Гамалей, 1990, 2004). Для терминальной флоэмы 
этого типа характерно чередование блоков КС/СЭ и клеток флоэмной паренхимы. 
Клеточный состав мелких жилок практически постоянен и включает 2—4 трахе¬ 
альных элемента и 2—4 комплекса КС/СЭ, каждый СЭ соединен с двумя КС (от¬ 
ношение КС/СЭ 2:1). Улыраструктурные особенности КС позволяют отнести их 
к типу «Ігапзіег сеііз» (Раіе, Оиппіп§, 1969): их пластиды представлены развитыми 
крахмалсодержащими хлоропластами, а клеточная стенка образует многочислен¬ 
ные, обращенные внутрь клеточной полости протуберанцы (рис. 5, 3,4). Клетки ва- 
куолизируются в условиях подавления оттока, но эндоплазматический ретикулум 
в виде транспортной сети, такой как в «іпіегтпесііагу сеііз», в них не возникает. 


Обсуждение 

Порядок Сепііапаіез включает в себя четыре крупных и девять небольших се¬ 
мейств. Нами подробно исследована терминальная флоэма всех четырех крупных 
семейств этого порядка: Аросупасеае, Азсіеріасіасеае, Сепііапасеае и КиЫасеае 
(Гамалей, 1990; Баташев, Гамалей, 2000, 2005; настоящая статья). Данные по дру¬ 
гим девяти семействам этого порядка пока отсутствуют. Из всех исследованных 
семейств представители сем. КиЫасеае обладают наиболее продвинутой струк¬ 
турой терминальной флоэмы как в симпластном ( Азсіеріасіасеае , Аросупасеае, 
КиЫасеае), так и в апопластном направлении ( Сепііапасеае , КиЫасеае). Тропи¬ 
ческие и субтропические деревья, лианы, кустарники этого семейства ( Асііпа га- 
сетоза, СаІусорНуІІит сапсіісііззітит, СерИаІапіНиз охійепікаііз, СЫососса аІЬа, 
Соргозта герепз, Со//еа агаЫса, СаІезЪаеа зріпоза, Сиеііагсіа иги^иепзіз, Натеііа 
раіепз, Іхога соссіпеа, Шисіеа огіепіаііз, Репіаз Іапсеоіаіа, Капйіа сіитеіогит, Коп- 
сіеіеііа осіогаіа) — продвинутые симпластные растения. Многолетние и однолетние 
травы умеренных широт ( Азрегиіа осіогаіа, Сгисіаіа §1аЪга, Саііит арагіпе, С. Ьо¬ 
геаіе, С. сарзісит , С. ѵегит, КиЪіа, согсіі/оііа, КНегагсііа агѵепзіз) — ярко выра¬ 
женные апопластные растения. 

Симпластная линия эволюции. Для отнесения видов к симпластной группе 
организации терминальной флоэмы ключевым признаком является наличие плаз- 
модесменных полей на границе между КС и хлоренхимной обкладкой проводящих 
пучков. По степени развития симпластных связей изученные виды симпластной 
группы сем. КиЫасеае подразделяются на три подгруппы, соответствующие трем 
структурным подтипам терминальной флоэмы: продвинутому симпластному (под¬ 
тип 1В), примитивному симпластному (подтип ІА) и симпластно-апопластному 
(подтип 0-1 А) (рис. 6). 

Продвинутый симпластный подтип 1В, являясь одной из вершин структурной 
специализации терминальной флоэмы, обладает наибольшей универсальностью 
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Рис. 6. Разнообразие структурных вариантов терминальной флоэмы, обнаруженное у изученных 

представителей сем. КиЫасеае. 

/ АіНпа касс тона. 2 — А. гиЬеіІа , і — Сіиососса аІЬа , 4 - СсрНаіапіНих ѵссісіепіаіін, 5 — Со#еа агаЫса, 6 — Са- 

ІехЬаеа нріпона, 7 - Сиеііагііа иги^иіеііхія, іѴ — Раеі/егіа нсапгіепн, 9 — Натсііа раіепх, 10 - Міісіісііа герепя , 
11 — СіпсИопа риЬеясепх. 12 — Саііит кгуіоѵіапит. 
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строения. Диапазон разнообразия клеточного состава и ультраструктуры внутри 
этого подтипа ограничен узкими рамками, поэтому данный подтип легко поддает¬ 
ся идентификации. Данный подтип обнаружен в ряде продвинутых семейств под¬ 
класса ЬатііАае: АсапіИасеае, Аросупасеае, Ьатіасеае, Оіеасеае, ЯиЫасеае, 8сго- 
ркиіагіасеае, ѴегЬепасеае (Гамалей, 1974, 1984; РізЬег, 1986; Тиг§еоп еі аі., 1993; 
Баташев, Гамалей, 1996,2005). Из числа перечисленных семейств разнообразие ти¬ 
пов организации терминальной флоэмы наблюдается только в Аросупасеае, Ки- 
Ыасеае, Зсгоркиіагіасеае, остальные семейства монотипно симпластные. Причи¬ 
ны разнообразия типов в семействах Аросупасеае и Зсгоркиіагіасеае уже анали¬ 
зировались (Баташев, Гамалей, 2005; Гамалей, 2007). Как и в этих семействах, в 
сем. КиЫасеае увеличение числа плазмодесменных связей между мезофиллом и 
фдоэмой сочетается с сокращением числа комплексов КС/СЭ и исключением кле¬ 
ток флоэмной паренхимы, не принимающих непосредственного участия в загруз¬ 
ке флоэмы ассимилятами. 

Примитивный симпластный подтип ІА отличается от продвинутого 1В не спо¬ 
собом загрузки флоэмы, а количественно более слабым выражением признаков. 
В состав терминальной флоэмы обычно входит 2 типа КС — фланговые «іпіегте- 
сііагу ееііз» и центрально расположенные «огсііпагу ееііз». Такая организация тер¬ 
минальных пучков позволяет предполагать дополнительный апопластный за¬ 
грузочный поток на фоне доминирования симпластнѳго. Плазмодесменные поля в 
«іпіегтесііагу ееііз» занимают менее 50 % клеточной поверхности. У видов с про¬ 
двинутым подтипом и исключительно симпластной загрузкой этот показатель 
выше 50 %. Помимо КиЫасеае, подобная структура терминальной флоэмы наблю¬ 
далась у некоторых видов в сем. Аросупасеае, АсапіЬасеае, Ьатіасеае, Зсгоркиіа- 
гіасеае (Гамалей, 1990; Баташев, Гамалей, 1996, 2005; Гамалей, 2007). 

Симпластно-апопластный подтип (0-1 А) характеризуется минимальным коли¬ 
чеством небольших плазмодесменных полей в зоне контакта КС и обкладки пучка, 
но при этом клетки обкладки пучка соединены друг с другом обширными плазмо- 
десменными связями. Подобная организация терминальной флоэмы обнаружена 
у исследованных представителей сем. НусІгап%еасеае (Гамалей, 1990), а также у ви¬ 
дов рода Тгаскеіоврегтит из сем. Аросупасеае, отнесенных к наиболее примитив¬ 
ным по признакам терминальной флоэмы (Баташев, Гамалей, 2005). Этот под¬ 
тип скорее всего является анцестральным и для симпластной линии сем. КиЫасеае. 
Вторичные утолщения клеточной стенки у клеток обкладки терминальных пучков, 
обнаруженные в данной работе у Сіпскопа риЪевсепв, наблюдались ранее только 
у представителей Ма§по1іасеае: ЫгіоЛеѣігоп шіірі/ега (Оо§§іи еі аі., 2001) и Ма§- 
поііа воиіап^еапа (Баташев, Гамалей, неопубликованные данные). Наличие такого 
типа организации терминальной флоэмы у эволюционно ранних таксонов позво¬ 
ляет считать его примитивным. Поскольку в данном подтипе клетки обкладки нуч- 
ка формируют обширные плазмодесменные связи не только с клетками мезофилла, 
но и с клетками-спутниками, а также друг с другом, вероятно предварительное пе¬ 
рераспределение транспортных потоков в обкладке пучов перед их загрузкой 
во флоэму. 

Апопластная линия эволюции. Эта филогенетическая ветвь в семействе пред¬ 
ставлена исключительно травянистыми видами умеренных широт, относящихся 
к одной трибе КиЫеае. Кроме исследованных нами 5 родов ( Аврегиіа , СгисіаШ, Са- 
Ііит, КиЫа, ЗкегаЫіа) есть литературные данные по ним же и еще по 3 родам ( Саі - 
Ііреііів, СгисіапеІІа, РІіиорвів: Раіе, Оипиіп§, 1969). Терминальная флоэма пред¬ 
ставителей всех этих родов организована однотипно, без каких-либо вариаций. 
Вся триба включает 14 родов, ведущие из которых по числу видов изучены. Она ис- 
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следована достаточно полно. Ожидать нахождения в ней в будущем каких-то 
исключений нет оснований. 

Происхождение древесных мареновых датируется эоценом или олигоценом, 
не позднее (Вгетег, Егікззоп, 1992, 2005). Триба КиЫеае в полном составе, по дан¬ 
ным РаІеоЪоІапу ОаІаЪазе (РВОВ), — единственная в семействе группа, ведущая 
свою филогенетическую историю с миоцена (Вгегпег, Мапеп, 2000; Вгетег, Егікз- 
50п, 2005). Все виды этой трибы — однолетние и многолетние травы, так же как 
представители еще 21 семейства двудольных, чья терминальная флоэма относится 
к апопластному типу (Раіе, Оиппіп§, 1969; Гамалей, 2004; Оатаіеі еі аі., 2007; Га¬ 
малей и др., 2008). Все они обладают наиболее продвинутым в апопластном на¬ 
правлении вариантом организации терминальной флоэмы. Считать исходным для 
него описанный выше симпластно-апопластный подтип, судя по нашим материа¬ 
лам и литературным данным (Вгетег, Мапеп, 2000), нельзя. 

Таким образом, сем. КиЫасеае может служить примером ярко выраженной ди¬ 
вергентной эволюции терминальной флоэмы. Столь четкая дивергенция до сих пор 
не наблюдалась ни в одном из изученных нами семейств двудольных. Исключе¬ 
ние составляет, пожалуй, лишь не менее крупное и узловое сем. БсгорИиІагіасеае 
(Гамалей, 2007). Но сем. Бсгорііиіагіасеае его монографами рассматривается как 
полифилетическое (Вепіііат, 1876; ѵоп \ѴіІІ5Іеіп, 1891; Веіііпі, 1907; Оітзіеасі еі аі., 
2001). Все предлагаемые варианты его разделения на монофилетические семейст¬ 
ва ведут к монотипности терминальной флоэмы в каждом из выделяемых семейств 
(Оітзіеасі еі аі., 2001; Гамалей, 2007). 

Объяснение разнообразия типов терминальной флоэмы внутри семейства его 
полифилетичностью, приемлемое для БсгорИиІагіасеае, для КиЫасеае не подхо¬ 
дит, это совсем другая история. Монофилетичность сем. КиЫасеае никогда не 
подвергалась сомнению (ТакНіаіап. 1997; Вгетег еі аі., 1999; Вгетег, Егікззоп, 
2005). Подавляющее большинство его филогенетических линий (около 600 ро¬ 
дов, 10000 видов) связано с эволюцией симпластного синдрома, становление ко¬ 
торого датируется эоценовым периодом «теплой биосферы» (2асЬоз еі аі., 2001; 
Ахметьев, 2004). Этот период ознаменован экспансией тропических дождевых 
и муссонных лесов, занимавших более половины поверхности континентов (Мог- 
Іеу, 2007). Маленькая группа однолетних и многолетних трав, возникших как по¬ 
следняя филогенетическая ветвь семейства (14 родов, около 120 видов), появилась 
в миоцене, когда похолодание и аридизация климата на планете (2асЬоз еі аі., 2001) 
привела к появлению трааных биомов и вытеснению ими лесных (Гамалей, 2008; 
Шереметьев, Гамалей, 2008). 

Родственные связи трибы КиЫеае не очень ясны. Поиск в этом направле¬ 
нии продолжается. Наиболее близкими к ней считаются трибы ТИеІі^опеае и Аг%о- 
зіеттаіеае , представители которых относятся тоже к травам (Вгетег, Мапеп, 
2000). К сожалению, ни мы, ни другие авторы не имели возможности их исследо¬ 
вать на предмет структуры терминальной флоэмы. Подсем. КиЬіоіЛеае, к которо¬ 
му относятся эти трибы, выделено сравнительно недавно (Вгетекатр, 1952; Ѵегсі- 
соип, 1958). Прежде таксоны этого подсемейства были раесеяны в подсемействах 
Со((еоісіеае и Сіпскопоісіеае. Новая волна переделов подсемейств, и особенно триб 
семейства, связана с расширением объема молекулярной информации, полученной 
путем сиквенирования хлоропластной ДНК (Вгетег, Мапеп, 2000; ТЬиІіп, Вгетег, 
2004; Ьепіг, Вгетег, 2005, и др.). Эта информация безусловно очень интересна, но 
по-прежнему спорна, поскольку нет четкого объяснения, почему на основании ана¬ 
лиза нуклеотидных последовательностей хлоропластной ДНК можно строить мо¬ 
лекулярную систематику и филогению растений. Параллельный полный сиквенс 
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хлоропластов и свободно живущих цианобактерий показал, что эндосимбиотиче- 
ская теория абсолютно верна: хлоропласты растений — несвободно живущие циа¬ 
нобактерии, которые могут иметь собственную систематику, не обязательно сход¬ 
ную с систематикой растений. Если сходство между ними и обнаружится, то оно 
тоже потребует объяснения, а для этого и дополнительных исследований. 

Большинство монографов убеждены, что составленная травами триба КиЫеае 
по времени ноявления является последней, самой молодой ветвью семейства 
(Апбегззоп, Коѵа, 1999; Вгетег еі а!., 1999; Вгетег, Мапеп, 2000; Вгетег, Егікззоп, 
1992, 2005). Данные о филогенетическом возрасте этой ветви, составленной из 
апопластных видов (миоцен), так же как и о возрасте большой группы линий сим- 
пластных видов этого семейства (эоцен, олигоцен), находятся в полном соответст¬ 
вии с ранее полученными нами материалами для представителей аналогичных 
групп и жизненных форм растений из других семейств двудольных (Оашаіеі еі аі., 
2007; Гамалей и др., 2008). 


Заключение 

В сем. КиЫасеае найдено два направления эволюции терминальной флоэмы. 

1) Становление древесных таксонов в эоцене и олигоцене ассоциируется с эво¬ 
люцией симпластного синдрома. Представители этого направления доминируют 
во всех 4 подсемействах КиЫасеае: СіпсИопоЫеае, Сиеііагсіоісіеае, Іхогоісіеае, 
КиЫоіЛеае. 

2) Возникновение небольшой группы травянистых таксонов в миоцене связа¬ 
но с эволюцией апопластного синдрома. Эта группа слагает трибу КиЫеае, в ко¬ 
торой все виды имеют однотипную, не свойственную другим филам семейства, 
апопластную организацию терминальной флоэмы. 

Удачно ли название семейства по имени последней и не типичной для него 
филогенетической ветви, очень мелкой сравнительно с объемом всего семейства 
(не более 1% по числу видов)? Филогенетические деревья обычно называют по 
имени корневых таксонов или ведущих фил. Происхождение названия КиЫасеае 
исторически легко объяснимо. Семейство названо по одному из древнейших куль¬ 
тивируемых человеком растений КиЫа Ііпсіотт (марена красильная), из корневищ 
которого древние египтяне готовили красную краску. Положение этого вида в фи¬ 
логенетической системе семейства едва ли учитывалось. Переименование теперь 
уже едва ли имеет смысл, за долгую историю название прочно приросло к семейст¬ 
ву, хотя иногда в литературе можно встретить в качестве ботанического синонима 
Мареновых Кофейные (Вгетег еі аі., 1999). С позиции полученных нами материа¬ 
лов последнее название представляется более удачным и обоснованным. 
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51ШМАКѴ 

ТЬе зіпісіоге оГ Іеппіпаі рЫоеш іп 24 §епега оГ КиЬіасеае \ѵаз зіисііесі Ьу іЬе теіЬосіз оГ ТЕМ. 
ТЪе зіисііесі зрссіез \ѵеге зиЬсііѵісІесі Ьу іЬеіг зігисіигаі сЬагасІегз іпіо 1\ѵо §гоирз, \ѵЬісЬ соггезропсі 
іо іЬе Нпез оГ зутріазііс апсі ароріазііс еѵоіиііоп оГ ІЬе іегтіпаі рЫоет. ТЬе зутріазііс Ііпе із рге- 
зепіесі Ьу 19 §епега оГ ігорісаі апсі зиЫгорісаІ ігесз апсі зЬгиЬз Ггот СіпскопоШеае, СиеііагсіоіВеае, 
ІхогоіВеае апсі КиЬіоіВеае зиЬГатіІіез оГ Еосепе апсі ОН§осепе огі§іп. ТЬе ароріазііс Ііпе ігкіисіез 
5 §епегаз оГ аппиаі апсі регеппіаі ЬегЬз Ггот КиЫеае ІгіЬе арреагеё іп Міосепе. ТЬе Іепёепсіез 
оГ зутріазііс соппесііоп сіеѵеіортепі аге изиаі Гог іѵоосіу зресіез оГ КиЬіасеае Гатііу. Іі із Іурі- 
саі еѵеп Гог зресіез \ѵііЬ рагііаі гесіисііоп оГ іѵоосіу Гогтз. НегЬасеоиз зресіез оГ ІЬе Гатііу Ьаѵе 
ІЬе зіггісіиге оГ ІЬе іегтіпаі рЫоет асіѵапсесі Іоѵѵагсі ІЬе ароріазііс Ііпе. ТЬе сотрагізоп оГ іЬе гап§е 
оГ зігисіигаі Іурез іп КиЬіасеае іѵііЬ іЬаІ іп Гатіііез зіисііссі ЬеГаге аііспѵз Іо ргорозе ІЬе ехізіепсе оГ 
1\ѵо рЬуІо§епеІіс Ііпез \ѵііЬ ёіГГегепІ а§ез іѵііЬіп КиЬіасеае. ТЬе ІгіЬе КиЫеае із ІЬе Іазі апсі ІЬе уоип- 
§сзІ ЬгапсЬ оГ еѵоіиііоп іп ІЬе ёігесііоп поі ІурісаІ оГ КиЬіасеае Гатііу іп іѵЬоІе. 
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Растения, которые формируют сообщества остепненных лугов в Восточной Европе, разделены 
на несколько групп в зависимости от того, где находится их фитоценотический оптимум. Остепнен- 
ные луга характеризуются сочетанием видов настоящих лугов, остепненных лугов и луговых степей. 
Виды настоящих степей играют в них незначительную роль. В бассейне р. Вяткн остепненные луга 
представлены асе. Рга§агіо ѵігібіз — ТпГоІіеІиш шопіапі на склонах речных долнн и асе. Рга^агіо ѵіті- 
6І5 А^гозПеШт ѵіпеаііз из поймы Вятки. В южной части Нижегородской обл. описаны ассоциации 
Рітріпеііо 5ахіГга§ае -- Рга^апешт ѵігіеііз и РезШсо ѵаіезіасае—ВготорзісІеШт гірагіае. Все эти ассо¬ 
циации относятся к союзу ТпГоІіоп шопіапі. Ассоциации остепненных лугов в Восточной Европе до¬ 
вольно сходны по флористическому составу, для всех характерна большая группа видов. Существен¬ 
но отличаются лишь пойменные и суходольные остепненные луга. 

Ключевые слова: остепненные луга, луговые степи, настоящие луга, флора остепненных лу¬ 
гов, растительность Кировской обл., растительность Нижегородской обл. 

Остепненные луга были охарактеризованы Е. М. Лавренко (1940, 1980) как со¬ 
общества, в которых преобладает мезофильное или ксеромезофильное разно¬ 
травье с примесью ксерофилов, а среди злаков господствуют корневищные виды. 
На этих лугах обильны Тгі/оііит топіапитРіІірепАиІа ѵиі^агіз, Ѵіоіа гирезігіз, 
Заіѵіа ргаіепзіз, Риізаііііа раіепз, постоянны Оаііит ѵегит, Сагех сагуоркуііеа, 
А%гозІіз ѵіпеаііз, Коеіегіа йеіаѵ'щпеі , единично ковыли (Міра реппаіа, 5. зіепо- 
рНуІІа). Луговые степи, по Лавренко, отличаются господством плотнодерновин- 
ных эвксерофильных ( Резіиса ѵаіезіаса, Коеіегіа егізіаіа, иногда Міра саріііаіа) 
и мезоксерофильных (Міра реппаіа , 5. Іігза, НеІісЮІгісНоп йезегіогит, Сагех Ии- 
тіііз). Многие виды разнотравья остепненных лугов нередки и в луговых степях. 
А. П. Шенников (1938) отнес к классу формаций остепненных лугов сообщества 
с доминированием Вготорзіз гірагіа, Коеіегіа йеіаѵі^пеі, А%гозІіз ѵіпеаііз, РНІеит 
рЫеоШез, но все более или менее полные данные о флористическом составе остеп¬ 
ненных лугов в литературе отсутствуют. Решение, считать ли конкретный вид лу¬ 
говым или степным, во многом зависит от того, с чем имел дело автор работы, на 
каком краю фитоценотической амплитуды наблюдался этот вид. Редко флори¬ 
стический состав сообществ рассматривается в широком географическом аспек¬ 
те. Флору остепненных лугов Северо-Запада России анализировал А. А. Ницен- 
ко (1962), а флору луговых степей — Л. М. Носова (1973). 

1 Латинские названия сосудистых растений даны по сводке С. К. Черепанова (1995). 
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Остепненные луга во флористической классификации отнесены к пор. Оаііеіа- 
На ѵегі и союзу Тгі&ііоп топіапі Иаитоѵа 1986. Для этого союза (и порядка) были 
приведены такие характерные виды: Тгі/оііит топіапит, СаІата^гозИз ерщеіоз, 
Резіиса ргаіепзіз, Іпиіа заіісіпа, Коза та]аІіз, Оіапікиз ргаіепзіз, А%гозІіз ѵіпеаііз, 
Роіепііііа аг%епІеа (Наумова, 1986). Эти виды плохо отражают специфику флоры 
остепненных лугов. Из них только Іпиіа заіісіпа, А%гозІіз ѵіпеаііз, Роіепііііа аг%еп- 
іеа имеют на них фитоценотический оптимум. Позднее состав диагностических ви¬ 
дов был значительно изменен и стал гораздо лучше отражать специфику остеп¬ 
ненных лугов. Сейчас он включает следующие диагностические виды: Азрага§из 
о#ісіпаІіз, Рііірепсіиіа ѵиІ§агіз, Рпщагіа ѵігісііз, Саііит ѵегит, Коеіегіа сіеіаѵі^пеі, 
Месііса§о/аісаіа, Ркіотіз ІиЬегоза, Роа ап^изіі/оііа, Роіепііііа аг^епіеа, Китех ікуг- 
зі/іогиз, Тапасеіит ѵи!§аге, Ткаіісігит тіпиз, Тгі/оііит топіапит (Миркин, Наумо¬ 
ва, 1998). У западноевропейских геоботаников остепненные луга не выделены в 
один синтаксон. К остепненным лугам нужно относить часть класса РекШсо—Вго- 
теіеа (союзы МезоЬготіоп и Сігкіо — Вгасііуробіоп), некоторые ассоциации клас¬ 
са ТгіГоІіо — Оегапіеіеа и часть ассоциаций из классов Коеіегіо — СогуперЬогеІеа и 
Зесіо — ЗсІегапіЬеІеа. 

При выявлении того, какие виды характеризуют остепнение лугов, дело об¬ 
стоит не просто. Большинство видов настоящих лугов постоянны и обильны не 
только на остепненных лугах, но и в луговых степях. Анализ литературы по луго¬ 
вым степям выявил, что там из широко представленных на настоящих лугах видов 
не встречаются только Китех асеіоза и Віеііагіа §гатіпеа. В то же время некоторые 
виды луговых степей заходят не только на остепненные луга, но идут и гораздо да¬ 
лее, на настоящие луга. 

Были просмотрены литературные данные по остепненным лугам и луговым сте¬ 
пям Восточной и Центральной Европы — всего около 150 работ. В результате была 
собрана информация о 144 видах, которые характеризуют остепненные луга, боро¬ 
вые пустоши и сухотравные боры. По видовому составу боровые пустоши сильно 
отличаются от остепненных лугов, так как приурочены к бедным и легким по ме¬ 
ханическому составу почвам. Сухотравные боры содержат значительное число ви¬ 
дов, южных по своему ареалу, но их отношение к степям тщательно не анализиро¬ 
валось. Виды, которые, несомненно, имеют оптимум в степях, такие как Резіиса 
ѵаіезіаса, Вготорзіз гірагіа, не были охвачены данным анализом. В этой работе 
рассматриваются только те виды, которые встречаются на остепненных лугах Се¬ 
веро-Запада, бассейна р. Вятки, юга Нижегородской обл. В результате этой работы 
были выделены следующие группы видов. 

Южнолуговые виды, оптимум которых находится на настоящих лугах подзо¬ 
ны южной тайги: Аіскетіііа кігзиіісаиііз, Іпиіа Ьгііаппіса, Сагех сопіщиа, Сатра- 
пиіа §1отега1а, С. регзісі/оііа, АВепоркога Ііііі/оііа. Их присутствие в луговых сооб¬ 
ществах не свидетельствует о каком-либо остепнении, а только о положении в юж¬ 
ной части лесной зоны. 

Виды южных и остепненных лугов. Южнолуговые виды, центр которых на 
остепненных лугах: Сагііпа ѵиІ§агіз, Оаисиз сагоіа, Ьеопіосіоп кізрісіиз, Іпиіа заіі¬ 
сіпа, ВеЮпіса о/ісіпаііз, Вепаіиіа согопаіа, Всоггопега китіііз, Рісгіз кіегасіоШез, 
Ыпит саІІгаПісит, Рітріпеііа захі/га^а, Огщапит ѵиі^аге. Некоторые из этих ви¬ 
дов заходят в луговые степи — ѴегЬазсип ркоепісеит, Ѵегопіса Іеисгіит, Вепесіо 
]асоЪеа. 

Виды остепненных лугов. Сюда отнесены виды, которые имеют сравнительно 
узкую фитоценотическую амплитуду и встречаются лишь изредка в сообществах 
настоящих лугов и луговых степей. Именно эти виды определяют специфику сооб- 
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ществ остепненных лугов. Большинство из них имеют все же довольно низкую 
встречаемость на остепненных лугах и малопригодны каждый по отдельности в 
качестве характерных видов синтаксонов остепненных лугов. В эту группу вошли 
Ѵіоіа кігіа, Безеіі НЬапоІіз, Тга§оро§оп ргаіепзіз, СаІаІеИа гоззіса, Беггаіиіа ііпсіо- 
гіа, Коеіегіа сіеіаѵщпеі, Вгаскуросііит ріппаіит, Тгі/оііит Іиріпазіег, Азіга^аіиз /аі- 
саіиз, ЬаІІгугиз ІиЬегозиз, Азрага§из о//ісіпаІіз, СепИапа сгисіаіа, Бі/епе пиіапз, А§гі- 
топіа еираіогіа, Бап^иізогЬа тіпог. 

Виды остепненных лугов и луговых степей. Фитоценотический оптимум 
этих видов включает остепненные луга и луговые степи. К этой группе принадле¬ 
жат виды, которые составляют основу травостоя остепненных лугов: Неіісіоігіскоп 
риЬезсепз, Рііірепйиіа ѵиі^агіз, Рга^агіа ѵігісііз, А%гозІіз ѵіпеаііз. Кроме этих видов, 
сюда включены виды, заходящие в настоящие луга и даже бывающие там доминан¬ 
тами, но без спутников из флоры луговых степей и остепненных лугов ( Роа ап§изІі- 
/оііа, Тгі/оііит топіапит, Сагех ргаесох, Саііит ѵегит). Такие сообщества не сле¬ 
дует считать остепненными лугами. К этой же группе относятся Капипсиіиз ро- 
Іуапікетоз, Сепіаигеа зсаЫоза, Іпиіа кігіа, Сагех сагуоркуііва, Роіепііііа агепагіа, 
Р. аг%епІеа, Сепізіа Ііпсіогіа, ЕиркогЫа сурагіззіаз, Ьіікозрегтит о//ісіпаІе, Бііепе 
\ѵоІ§епзіз, Апетопе зуіѵезігіз. 

Степные виды, захвдящие на остепненные луга: Сатрапиіа зіЬігіса, А]и§а 
%епеѵепзіз, Баіѵіа зіерроза, Б. ргаіепзіз, Б. ѵеПісШаІа, ѴегЬазсит Іускпіііз, Ніегасіит 
ескіоісіез, Н. ѵігозит, Асіпоз агѵепзіз, Коеіегіа сгізіаіа, Вготорзіз гірагіа, Ркіеит 
ркіеоійез, Тга§оро§оп огіепіаііз, Охуігоріз рііоза, Мес1іса%о/аісаіа, Ѵісіа Іепиі/оііа, 
Ркіотіз ІиЬегоза, Егоркііа ѵегпа. Фитоценотический оптимум этих видов, в луго¬ 
вых степях. 

В южной части бассейна р. Вятки нередко встречаются луговые сообщества, 
в которых значительную роль играют виды остепненных лугов и луговых степей. 
Такие луга занимают вершины грив в центральной пойме, а также встречаются на 
склонах речных долин и на прилегающих к ним участках водоразделов. 

Пойменные и материковые остепненные луга различаются очень сильно. Ряд ви¬ 
дов остепненных лугов отсутствует в поймах из-за наличия более или менее продол¬ 
жительного паводка и отложения наилка. В то же время есть виды, которые предпо¬ 
читают поймы, по которым они продвигаются далеко на север. Пойменные и мате¬ 
риковые остепненные луга необходимо рассматривать как разные синтаксоны. 

Для обеих ассоциаций, выделенных нами в бассейне Вятки, характерны высокое 
обилие и постоянство Рга§агіа ѵігісііз и Тгі/оііит топіапит, а также относительно 
высокое постоянство Роіепііііа аг%епіеа, Капипсиіиз роіуапікетоз, Іпиіа заіісіпа, 
Нурегісит рег/огаіит. Принадлежность их к остепненным лугам несомненна. 


Рга^агіо ѵігісііз — ТгіГоІіеіиш топіапі а$$. поѵ. 

Эта ассоциация объединяет все сообщества материковых остепненных лугов 
бассейна р. Вятки. В табл. 1 приведены три группы сообществ, включенных в эту 
ассоциацию. Они были сформированы по географическому принципу. Каждую 
группу сообществ можно рассматривать как вариант ассоциации. Ассоциацию в 
целом характеризуют высокое постоянство и обилие Роа ап§изІі/оІіа, Огщапит ѵиі- 
%аге, Сепіаигеа зсаЫоза, А§гітопіа еираіогіа, Кпаиііа агѵепзіз. Все эти виды, за 
исключением Кпаиііа агѵепзіз, — виды остепненных лугов и луговых степей. 

Варианты ассоциации различаются между собой весьма значительно. Наиболь¬ 
шее число дифференциальных видов — у варианта из долины р. Немды. Это са- 
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ТАБЛИЦА 1 

Фитоценотическая таблица остепненных лугов бассейна Вятки 


Ассоциации 

Рга^агіо ѵігіёіх— 

ТгіГоІіеШш шопіапі 


Ргавагіо ѵігі<іі5—А»го5ііеішп 
ѵіпеаііі 

Районы 

р. Не мда 

р. Уржумка 

НИЗОВЬЯ 

Вятки 



Число описаний 

15 

15 

15 

6 

10 







Рга%агіа ѵігШі г 

18 

100 

26 

100 

13 

67 

25 

100 

8 

50 

Тгі/оНшп топШпшп 

10 

53 

3 

47 

1 

73 

4 

67 

3 

50 

РоІепІіІІа аг%еп!еа 


53 


47 

3 

93 


67 

2 

80 

Іпиіа заіісіпа 

6 

53 


13 


33 

2 

67 


10 

Нурегісит рефгаіит 


60 

2 

33 


47 


33 



Вапипсиіиз роіуапікетоз 


80 


60 


13 


67 

3 

80 

РітріпеІІа захі/га^а 

2 

100 

6 

87 

10 

100 

1 

100 


20 

АскШеа тіііе/оііит 

3 

94 

1 

73 

5 

93 

3 

83 

5 

90 

Ьеисапікетит ѵиІ§аге 

1 

60 

1 

87 


67 

2 

67 

4 

60 

А/рѵзІіз Іепиіз 


20 

2 

27 

1 

47 

1 

33 

6 

20 

Саііит Ьогеаіе 

1 

53 

1 

40 


7 

4 

83 

3 

60 

С. тоііи^о 

5 

94 

3 

93 


7 


67 

1 

60 

Тгі/оііит ргаіепзіз 

2 

53 

2 

53 

1 

53 


17 

5 

60 

Ѵісіа сгасса 


67 

1 

60 


40 


50 

1 

60 

ЗіеІІагіа %гатіпеа 


55 


40 


47 


83 


70 

РІапЩо тесііа 


40 


67 

2 

80 


33 

1 

60 

Ркіеит ргаіепзе 

2 

50 


40 


13 


50 


20 

РезГиса ргаіепзіз 

3 

53 

4 

67 


27 

2 

83 

2 

40 

Роа апутіі/оііа 

3 

86 

3 

73 

8 

73 


17 



Огщапит ѵиі^аге 

3 

80 


40 

1 

20 





Сепіаигеа зсаЫоза 

2 

80 

5 

100 

1 

67 





А%гітопіа еираіогіа 

1 

80 

4 

100 

2 

73 





КпаиГіа агѵепзіз 


13 

1 

60 


67 





ВеПегоа іпсапа 


13 


20 

1 

47 





Оасіуіі5 %/отегаІа 

2 

33 

3 

47 


7 





СепЧапа сгисіаіа 

1 

33 


33 


7 





Ѵіоіа кіПа 


27 


7 


7 





V. гирезігіз 


13 


7 


7 





йгасосеркаіит Ікуті/Іогит 


7 


7 


7 





СаІатацгохГІ! ерщеіоі 

1 

53 

9 

53 

4 

60 


33 


10 

Ккіпапіки5 хгоіітіз 


27 


13 

1 

40 





Мес1іеа%о Іириііпа 


27 

2 

20 


13 





Ргшкііа ѵиІ$агі! 


27 


33 


20 





Разііпаса хуіѵеіігі! 


20 


27 


20 





ЬеопЮВоп аиіитпаіі! 


7 


13 


20 





Вііепе Гаіагіса 


7 


33 


7 





Ѵіпсеіохісит кігипсііпагіа 

2 

67 




7 


17 


10 

Ѵегѵпіса врісаіа 

3 

60 




27 


17 



Охуігоріх рііоха 


27 









Сагех гкіііпа 

1 

50 


7 







І.а1куги5 рііі/огтіі 


27 









Сагііпа ѵиіцагіх 


33 




13 





Роа сотргезза 


33 









Сатрапиіа зіЬігіса 


33 









Вііепе пиіапз 


20 
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ТАБЛИЦА 1 ( продолжение ) 


Ассоциации 

Рга§агіо ѵігісііі—ТгіГоІіешт топіапі 

, Рга^агіо ѵігісіІБ—А§го5ііеіит 
ѵіпеаіік 

Районы 

р Немда 

р. Уржумка 

ННЭОВЬЯ 

Вятки 



Число описаний 

15 

15 

15 

6 

10 

Сузіоріегіз /гаціііз 

7 





5скіѵегескіа росіоііса 

1 7 





Сутпасіепіа сопорзеа 

7 





Сагех сопІІ%иа 

40 

20 

13 



Меіатігіит аІЬит 

33 

7 




ѴегЬазсит ркоепісеит 

33 

7 




СопѵаІІагіа та/аііх 

1 27 




10 

Ьаікугиз ѵегпиз 

13 



1 


Сегапіит зап%иіпеит 


7 


і 


ѴегЬазсит іускпіііз 


7 




РіегісНит адиіііпит 

8 40 

20 




АПетізіа ѵиі§агіз 

60 

13 


17 


Ѵегопіса Іеисгіит 

2 40 

4 73 




Сегапіит ргаіепзе 

50 

1 40 




Рктіа^о Іапсеоіаіа 

27 

60 

7 

17 

10 

Тгі/оііит теііит 

20 

2 53 

13 



Сопѵоіѵиіиз агѵепзіз 

6 

40 

13 



•Оскопит іпіуЬиз 


3 73 

53 


10 

Агіетізіа аЬзіпікіит 


53 

33 

17 


МеШса&о /а/саіа 


5 47 

5 67 



Лпиіа Ьгііаппіса 

1 

47 

1 53 


1 20 

Рісгіз кіегасіоШез 


1 40 

3 53 



■Саііит ѵегит 



2 73 


4 20 

Агіетізіа сатрезігіз 



2 53 



А. аизігіаса 



3 40 



Ніегасіит ескіоШез 



40 



ЕиркогЫа ѵіг%аіа 



20 



Енркгазіа ресііпаіа 


7 

33 



Ѵегопіса ѵегпа 



13 



Ніегасіит рііозеііа 



3 13 



.АгаЫз за&Оаіа 



7 



Агепагіа зегруШ/оііа 



7 



Ьоіиз сотісиіаіиз 



7 



Ыопеа гоззіса 



7 



Сепізіа Ііпсіогіа 



7 



Коеіегіа сгізіаіа 



13 

1 


Иііра реппаіа 



7 



Тгі/Ыіит агѵепзе 

7 


3 80 



Ьіпагіа ѵиІ%агіз 


27 

1 73 

33 


Ѵаіегіапа оЦісіпаІіз 


1 20 




Сеит аіеррісит 


20 

7 



Пікозрегтит оЦісіпаИз 


13 

7 



СаЫииз сгізриз 


13 




Аткетіз ііпсіогіа 


13 

7 



АІскеті/іа топіісоіа 


13 




Сагех раПезсепз 


13 
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ТАБЛИЦА 1 ( продолжение ) 


Ассоциации 

Рга§агіо ѵігісііх—ТгіГоІісШт топіапі 

Рга§агіо ѵігійіз—А§г05іісіиш 
ѵіпеаііз 

Районы 

р. Немда 

р. Уржумка 

НИЗОВЬЯ 

Вятки 



Число описаний 

15 

15 

15 

6 

10 

Оаекатрзіа сехріика 


27 




Сагех ргаесох 

1 13 

1 33 

20 

1 50 

2 80 

АдгоНі! ѵіпеаіі ! 



7 

3 67 

25 100 

Еііепе Лскоіота 




50 

10 

АІІіит а/щиіоіит 




83 

1 40 

йіапіки! іирегЬи! 




33 

40 

Віапікиі ргаіепт 



20 

1 50 

2 20 

5ап§иііогЬа оЦіеіпаІІ! 




50 

2 10 

Роіепііііа %оМЬаскіі 

13 



17 

1 50 

Ткаіісігит тіпиі 




33 

1 40 

АккетШа кіпиіісаиіі! 




1 17 

2 10 

Китех Ікупі/Іогиі 



27 

67 

4 100 

Ніегасіит иткеііаіит 

7 

13 

1 47 

83 

30 

Роіуваіа ѵиі^агі! 

7 

33 


50 

1 40 

Едикеіит агѵете 

7 

7 


33 

1 40 

китех асеіоіа 

13 

13 


33 

1 20 

Ткаіісігит іітріех 

27 



33 

30 

Роа ргаіеті! 

20 

13 


2 33 

2 50 

Егщегоп сапаВеті! 




17 

20 

іучітаскіа питтиіагіа 




17 

10 

Ѵегопіса Іоп%і/оІіа 




17 

20 

Еііірепсіиіа ѵиі^агі! 



2 7 

10 50 


ВгаскуроВіит ріппаіит 

20 


7 

8 33 


ЕиркогЫа Ьпгойіпіі 



7 

33 


Оаіаіеііа гонка 




33 


Ніегоское оВога/а 




3 17 


Вешка о/рсіпаіі! 




1 17 


Аірага^и! оДісіпаІІ! 




17 


Меіатругит сгіИашт 




17 


Роіепііііа Ікупі/Іога 




17 


Суіізш гиікепісиі 




17 


Агіетіііа ісорагіа 




33 


Ееііиса ѵаіеііаса 





1 20 

Китех соп/еііи! 





2 40 

Капипсиіи! аигісотиз 





40 

Еехіиса гиЬга 

13 

27 


1 17 

2 60 

Вготорік іпегті! 


7 

7 


20 

АІоресигиі ргаіеті! 

7 

13 


17 

2 50 

Тгі/оііит герет 

1 20 




2 50 

Спійіит ВиЫит 





20 

Капипсиіи! герет 





20 

Тагахасит оДісіпаІе 

1 50 

33 

20 


50 

Ѵегопіса скатаесігу! 

50 

1 40 

27 

17 


іліікугиі ргаіеті! 

1 40 

1 40 


17 

40 

ВоІШа^о ѵіг$аигеа 

40 

13 

20 

50 


Капипсиіи! асгі! 

27 

13 

13 

33 

1 40 
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ТАБЛИЦА 1 (продолжение) 


Ассоциации 

Ргаі>агіо ѵігісііб — ТпГоІісШт топіапі 

Ргавагіо ѵігібіі—АвгсШіеІит 
ѵіпеаііз 

Районы 

р. Немда 

р. Уржумка 

НИЗОВЬЯ 

Вятки 



Число описаний 

15 

15 

15 

6 

10 

Сатрапиіа раіи/а 

27 

7 

20 

17 


Еіуігі&а герет 

27 

13 

20 

17 


Зепесіо ]асоЬеа 

13 

47 

47 

33 


Ѵнсагіа ѵиІ§ат 

20 

13 

13 

17 


Ѵіоіа сапіпа 

20 

13 

7 

50 

10 

Зедит асге 

13 


1 33 

33 

10 

Егі%егоп асгіз 

6 


27 

33 

10 

Апіеппагіа (Пока, 

13 


7 



Китех асеіозеііа 



47 

33 

20 

СІескота кесіегасеа 

13 

13 


17 

30 

Екіпапікиз ѵетаНз 

20 



3 17 

10 

Роіурріа сотом 

33 

7 

7 


10 

йіапікиз де/ІоШез 

20 



33 

10 

Апікгізсиз зуіѵезігіз 

20 

7 




Сатрапиіа регзісі/Ыіа 

20 

7 




Негасіеит зіЬігісит 

20 


17 



Муозоііз агѵепзіз 

20 





Роіу&опаіит одогаіит 

20 



17 


Латка ѵііІ%агі$ 

20 

7 




СегазЧит коіозіеоідез 

13 

20 




Огасосеркаіит гиузскіапа 

13 



17 


Егузітит скеігапікоШез 

13 


7 



Ьеопіодоп кізрідиз 

13 

7 




РІапЩо та]ог 

14 





Сатрапиіа %1отега(а 

7 



1 17 


Сепіаигеа ]асеа 

7 

13 


17 


МеПІоГиз аІЬиз 

7 

20 




Тапасеіит ѵи/^аге 

7 



33 

10 

Аскугоркогиз тасиіаіиз 


1 13 


1 17 

20 

Сігзіит зеіозит 


20 

7 

17 


РоІепііИа апзегіпа 


27 



10 

Ьиіиіа тиііі/іога 


13 

1 

17 

10 

Тгі/оііит герепз 


13 


17 

| 

Сагит сагѵі 


13 



10 

Окето Ьекеп 


7 

13 

17 


Мхи 





, 

АЬіеЧпеІІа аЫеІіпа 

1 7 


4 33 


/ 

ТЪиШіит деіісаіиіит 


13 



3 10 

Ткиідіит ркШЬегІіі 




1 17 

/ 

/ 

ТоПиІа гигаііз 



2 20 



Вгаскуікесіит аІЫсапз 




17 

2 7 20 


Примечание. Левые числа в поле таблицы — среднее проективное покрытие в %, правые — постоянст¬ 
во в %. 
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мый северный вариант, но его сообщества находятся на склонах глубокой котло¬ 
вины, сложенной известняками, что и определяет специфику флористического со¬ 
става этих лугов. Из настоящих степных видов там встречаются Охуігоріз рііоза, 
Сатрапиіа зіЬігіса. С обнажений известняков заходит на остепненные луга 5скі- 
ѵегескіаройоііса. Остальные виды этой группы — виды остепненных лугов и каль- 
цефиты. Группы дифференциальных видов, которые используются во флористи¬ 
ческой классификации, часто включают виды, довольно разные по экологии. 
Они далеко не всегда что-то дифференцируют, а в большей мере отражают ка¬ 
кие-то локальные особенности или просто выборочное случайное варьирование 
флористического состава сообществ. 

Вариант со склонов коренного берега р. Уржумки, которая расположена ниже 
по течению Вятки по сравнению с р. Немдой, почти полностью лишен специфич¬ 
ных видов. Его можно было бы рассматривать как типичный вариант, но явное зло¬ 
употребление понятием типичного во флористической классификации заставляет 
от этого воздержаться. Здесь встречаются только два вида, которых нет в других 
местах на остепненных лугах бассейна Вятки. Первый из них — ѴегЬазсит Іускпі- 
Ііз — степной вид, который не находили в Кировской обл. после Н. А. Буша. Вто¬ 
рой вид — Сегапіит зап%иіпеит — один из характерных видов класса ТгіГоІіо —Ое- 
гапіеіеа. Этот класс объединяет сообщества лесных опушек Европы, и часть его 
синтаксонов можно относить к остепненным лугам. 

Третий вариант включает сообщества с нижнего течения Вятки до впадения ее 
в Каму в пределах Малмыжского, Вятско-Полянского районов Кировской обл. и 
Мамадышского р-на Татарстана. Только в этом варианте обильны и постоянны Са- 
Ііит ѵегит, Агіетізіа сатрезігіз, А. аизігіаса, Тгі/оііит агѵепзе (вид боровых пусто¬ 
шей). Появляются такие степные виды, как Иіегасіит ескіоісіез, Коеіегіа сгізіаіа, 
Сепізіа Ііпсіогіа, Вііра реппаіа. Это отражает более южное положение лугов дан¬ 
ного варианта; к югу от Камы уже начинаются зональные луговые степи. 


Рга^агіо ѵігіс1І8 — А§го$(іе(ит ѵіпеаііх а$$. поѵ. 

В эту ассоциацию включены остепненные луга в пойме Вятки. Отличают их от 
суходольных остепненных лугов высокое обилие и постоянство Сагех ргаесох и 
А^гозііз ѵіпеаііз, которые можно считать дифференциальными видами ассоциации. 
Кроме них дифференциальными видами является ряд луговых мезофитов, отража¬ 
ющих высокое содержание влаги в почве в начале лета ( АШит ап^иіозит, Оіапікиз 
зирегЬиз, 5ап%иізогЪа о#ісіпаІіз). 

Внутри этой ассоциации можно выделить два варианта. Первый характери¬ 
зуется высоким обилием и постоянством Рііірепйиіа ѵиІ%агіз и Вгаскурос/іит ріп- 
паіит. Присутствует ряд видов с южными ареалами, свойственных остепненным 
лугам и луговым степям ( Саіаіеііа гоззіса, Веіопіса о$ісіпаІіз, Азрага^из о/]\сі- 
паііз). 

Второй вариант отличается доминированием А%гозІіз ѵіпеаііз. Этот вариант 
идет по пойме Вятки дальше первого вверх по течению Вятки. Большая часть опи¬ 
саний была сделана в Уржумском р-не в окрестностях пос. Шурма. Этот вариант 
также отличают в основном луговые мезофиты ( РезШса гиЬга, АІоресигиз ргаіеп- 
зіз, Тгі/Ыіит герепз). Различия в видовом составе луговых видов для двух вариан¬ 
тов не свидетельствуют о каких-то экологических различиях. 

Луга, в которых доминантами выступают Сагех ргаесох и Роа ап^изіі/оііа, идут 
далеко вверх по течению Вятки, но они не содержат никаких видов остепненных 
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лугов и луговых степей. Их следует считать настоящими лугами, на основании чего 
они в этой статье не рассматриваются. 

Информация об остепненных лугах бассейна Вятки очень скудная. И. А. Шаба¬ 
лина (1966) нашла участок луга с доминированием Ревіиса ѵаіевіаса в 6 км на севе¬ 
ро-восток от г. Кирова. В этом сообществе встречались Бііепе іаіагіса и Коеіегіа сіе- 
Іаѵі^пеі. С. И. Зарубин (1970) привел для поймы р. Чепцы несколько ассоциаций 
с высоким обилием Роа ап^ивіі/оііа и Рга§агіа ѵігіШв. М. В. Марков (1956) приво¬ 
дит для низовий Вятки наиболее характерную ассоциацию лугов высокого уровня 
А^гозНсіеШт (зугеізізсііікоѵѵіі)— РоеШт сагісозит ргаесосіз. Ниже по рельефу рас¬ 
полагается асе. Аіоресигеіо— РоеШт сагісозит ргаесосіз. В асе. Аіоресигеіит роо- 
зит против с. Мари-Малмыж присутствуют Вготорвів іпегтів и Тгі/оііит топіа- 
пит. При движении вверх по р. Вятке из состава Ма§поЬегЪеШт аіоресигозит в 
первую очередь выпадают такие виды, как Бепаіиіа согопаіа, несколько выше Ма- 
мадыша поднимаются Аврага§ив о//ісіпа!ів и Ѵіпсеіохісит о//ісіпа\е. АВепорИога Іі- 
Ш/оИа достигает Сосновки. В. В. Ерохин (2003) в низовьях Вятки нашел остепнен- 
ные луга с Роа ап§изіі/о!іа, Ревіиса ѵаіезіаса, Рга^агіа ѵігіАіз, Сепіаигеа всаЬіова, 
РоІепШІа аг^епіеа. 

Остепненные луга были описаны лишь в отдельных районах Восточной Евро¬ 
пы. Полная картина фитоценотического разнообразия и географической измен¬ 
чивости до сих пор отсутствует. В связи с этим мы сочли необходимым привести 
данные по остепненным лугам южных районов Нижегородской обл., сравнив их 
с остепненными лугами бассейна Вятки. Описания этих лугов были сделаны в 
1988 г. в Лукояновском, Гагинском, Шатковском и Кулебаковском районах. Остеп¬ 
ненные луга встречаются на крытых склонах водоразделов и коренных берегов рек 
и в поймах рек Алатыря, Пьяны, Теши. 

Флористический состав нижегородских лугов близок к таковому в бассейне 
Вятки, но появляется некоторое чиело видов луговых и настоящих степей, которые 
отсутствуют в бассейне Вятки. Постоянны и обильны Роа ап^ивіі/оііа, Тгі/оііит 
топіапит, РіПрепсіиІа ѵиі^агіз, Ргацапа ѵігіеіів, МесНса^о /аісаіа, РоІепШІа аг§еп- 
іеа, Саііит ѵегит, Сепіаигеа всаЬіова. Появляется Баіѵіа віеррова. Остепненные лу¬ 
га Нижегородской обл. четко делятся на две ассоциации, имеющие значительные 
флористические различия. 


Рішріпеііо хахіГга§ае—Рга^агіеіит ѵігіеіів азз. поѵ. 

Дифференциальные виды этой ассоциации (табл. 2) — обильные Сагех ргаесох 
(вид остепненных лугов и луговых степей) и Рітріпеііа захі/га%а (вид южных и 
остепненных лугов). В эту группу также входят относительно постоянные степные 
виды ( Коеіегіа егівіаіа, Тга%оро%оп опепіаіів, Ніегасіит ескіоШев) и виды ортеп- 
ненных лугов ( Бевеіі ІіЬапоіів, Тоіив согпісиіаіиз, Бііепе пиіапз). Сообщества этой 
ассоциации встречаются на склонах коренных берегов рек, на склонах южной и 
юго-западной экспозиции, реже — на высоких сухих гривах в поймах рек. 


Резіисо ѵаіезіасае — Вготорзійеіит гірагіас азз. поѵ. 

Оба вида, входящих в название ассоциации, степные, а Вготорвів гірагіа яв¬ 
ляется доминантом. Возникает вопрос, относить эту ассоциацию к остепненным 
лугам или луговым степям? Четкой границы между любыми синтаксонами (клас- 
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ТАБЛИЦА 2 

Остепненные луга юга Нижегородской области 


Ассоциации 

і-іл ё 

8ш Е 

2 1 3 

ц. 5 13 

г ё 

Я п .23 
и 60*0 

О Е'С 
о Ч- > 

.Е 1 ?= 
с. ѵ = 

1 2“ 

Число описаний 

12 

10 

Роа ап^ихі/оііа 

1 42 

4 50 

Тгі/оЧит топ/а пит 

1 75 

6 80 

РіІірепВиІа ѵиІ$ат 

4 42 

6 40 

Рга&згіа ѵігіВк 

3 58 

4 80 

МеВіса^а /аісаіа 

3 58 

1 50 

Роіепііііа аг$еп1еа 

1 58 

1 80 

Ѵегопіса Іеисгіит 

42 

40 

Сепіаигеа хаЫоіа 

1 33 

20 

5аІѵіа Херром 

2 25 

20 

Саііит ѵегит 

2 50 

30 

Роа ргаіетіз 

3 50 

2 40 

РеХиса ргаіеті! 

1 42 

40 

Тгі/оііит ргаіете 

2 75 

2 60 

Сепіаигеа ]асеа 

25 

2 40 

АскіІІеа тіііе/оііит 

1 83 

60 

Ьеисапікетит ѵиі^аге 

75 

1 80 

Кпаиііа агѵеті г 

75 

70 

Яитех Ікукі/Іогт 

50 

2 40 

Ѵегопіса скатаеВгуа 

58 

50 

Сатрапиіа ра/иіа 

25 

30 

Оіапікт ВеІІоіВеі 

25 

30 

Ьаікугих ргаіетк 

1 42 

50 

Саііит тоИицо 

3 42 

1 70 

Тагахасит офсіпаіі! 

58 

70 

РоІу%аІа ѵиіцагіх 

58 

40 

ВготорХі гірагіа 

23 100 

30 

РеХиса ѵаіехаса 

8 58 

3 20 

Яапипсиіт роіуапікетоз 

75 

40 

Ніегасіит рііохііа 

1 42 

20 

Егщегоп асгів 

25 


Сепііапа сгисіаіа 

33 


Саііит Ьогеаіе 

33 


Сагит сагѵі 

33 


Сагех ргаесох 

1 17 

8 30 

РітріпеИа 5ахі/га$а 

75 

6 90 

Коеіегіа сгіхаіа 

8 

1 40 

Тга%ороіоп огіепіаік 

17 

1 50 

ЗевеЧ ІіЬапоіів 


20 

Ніегасіит ескіоіВев 


10 

Еоіт сотісиіаіт 

25 

50 

5іІепе пшат 

33 

60 

А%гоХІ 5 Іепиів 

17 

1 50 

РеХиса гиЬга 

17 

1 50 

Вгііа теВіа 

17 

2 40 


Ассоциации 


Число описаний 


Ріапіа^о теВіа 
Тапасеіит ѵиі^аге 
Ѵісіа сгасса 
5іе11агш §гатіпеа 
Тгі/Ыіит герет 
СаІата%гоХк еріцеой 
ЗеВит асге 
Аііетіха аЬХпікіит 
РІапіа^о Іапсеоіаіа 
Ніегасіит саезрНозит 
Веііегоа іпсапа 
МеВіса^о Іириііпа 
Яитех асеюіеііа 
ипагіа ѵиі^ат 
Едийеіит агѵете 
РгипеНа ѵи!%ат 
Сатрапиіа гарипсиЫВеи 
СегаХіит коІоХеоіВех 
Ркіеит ргаіете 
АккетШа топіісоіа 
АІскетіІІа кіпиіісаиіі! 
Яитех соп/еііт 
Оскопит іпіукт 
Сатрапиіа %1отегаШ 
Аіоресигш ргаіетк 
Нурегісит рефгаіит 
ЬеопІоВоп кіхріВт 
Сепіаигеа ркгу&а 
5епесіо іасоЬеа 
Ргітиіа ѵегіз 
Сегапіит ргаіете 
йасіуіі5 %1отега1а 
Егіприт ріапит 
Оіапікш сатреХгк 
Рк/отІ! Іикегоіа 
Адгітопіа еираіогіа 
Ткути5 тапскаШапт 
Огі$апит ѵиІ§аге 
Неіісіо/гіскоп рикехет 
Цікоарегтит агѵете 
Ткаіісігит тіпш 
АХга^аІт Вапіси г 
Ескіит ѵиі^аге 
Асіпоі агѵети 
Ѵегопіса ѵета 


А о 

% Й..2 

■а ° 5 

«Ей 
> о с 

8ю Е 

3 1 3 

8 “ « 
и. 3 13 

■я ё 

Я &€ 

о Е'С 

- 1 Е 
“■8 з 

Ь ЙР 

12 

10 

25 

2 100 

17 

60 

42 

80 

17 

40 

17 

1 40 

8 

30 

1 17 

10 

25 

10 

25 

10 

17 

2 30 

33 

20 

25 

10 

17 

30 

8 

30 

17 

1 30 

8 

2 30 

8 

20 

17 

10 

25 

10 

5 33 

2 20 

2 17 

2 10 

1 33 

10 

17 

10 

25 

1 20 

8 

10 

17 

20 

17 

1 20 

1 25 

1 10 

8 

10 

25 

40 

1 33 

30 

1 33 

20 

8 

10 

17 


8 


8 


17 


8 


1 17 


8 


25 


17 


17 


17 


17 
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Ассоциации 
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Ассоциации 

А ’й 8 

й &| 

" II 

3 1 В 

$ 8 “ 

и. о 

! ё „ 

ІИ 

I й ! с 
& ё = 

Е &о — 

Число описаний 

12 

10 

Число описаний 

12 

10 

Апйго^асе зеріепігіопаіе 

17 


Ьищіа ти/Іі/іога 


30 

Муоюііз тісгапіНа 

17 


АпІІюхапіНит оёогаШт 


1 20 

АІІіит гоіипсіит 


20 

Яитех асеіоза 


20 

Ніегасіит есЫоШез 


10 

Сагех раИезсепз 


20 

Яапипсиіиз аегіз 


20 

ТкиШіит ркШЬегМ 

13 42 

2 20 

Нурегісит таси/аіит 


20 





Примечание. Левые числа в поле таблицы — среднее проективное покрытие в %, правые — постоянст¬ 
во в %. 


сами формаций) в природе нет, и в данном случае нужно учитывать не только диф¬ 
ференциальные виды, но и весь видовой состав этих сообществ. Среди дифферен¬ 
циальных видов нет других видов настоящих и луговых степей, а луговые мезо¬ 
фиты ( Роа ргаіепзіз, Резіиса ргаіепзіз, Тгі/оііит ргаіепзе, Сепіаигеа ]асеа, АскШеа 
тіііе/оііит, Ьеисапікетит ѵиі^аге, АІскетШа топііеоіа, Сегапіит ргаіепзе, Оасіу- 
Ііз §1отега1а) играют весьма заметную роль в составе этих сообществ, но все же 
их роль несколько ниже, чем в предыдущей ассоциации. В этой ассоциацші редко 
попадаются такие виды настоящих степей, как Ркіотіз ІиЬегоза, Егіп%іит ріапит, 
Ткутиз тагзскаШапиз. Сообщества этой ассоциации были встречены в пойме и 
на надпойменной террасе р. Алатырь, в пойме р. Пьяны и на склонах коренного бе¬ 
рега р. Теши. 

Асе. ТгіГоІіо шопіапі — Вготорзіеіит гірагіа из Башкирии (Денисова и др., 1986) 
отнесена к остепненным лугам, хотя среди ее диагностических видов такие виды 
луговых степей, как Вготорзіз гірагіа и Заіѵіа зіерроза. Асе. РезШсо ѵаіезіасае — 
Вготорзісіеіигп гірагіае также можно отнести к остепненным лугам. 

В степном Заалатырье (Алехин, Аверкиев, 1927), несколько южнее того района, 
где мы работали, еще в 1920-х годах встречались многочисленные степные участ¬ 
ки на склонах, межах и вдоль дорог с ковылями, типчаком и многочисленными ви¬ 
дами степного разнотравья. Севернее, в Межпьянье (Смирнов, 1927), встречались 
участки с высоким покрытием Зііра саріііаіа, 8. Іеззіп%іапа, Коеіегіа егізіаіа и степ¬ 
ным разнотравьем. 

Довольно много ассоциаций остепненных лугов уже описано с территории Ев¬ 
ропейской России и Украины. Все они характеризуются преобладанием одной 
определенной группы видов, из которой, конечно, не все присутствуют в каждой 
локальной ассоциации. По-видимому, можно выявить значительные флористиче¬ 
ские различия только между пойменными и суходольными остепненными Луга¬ 
ми. А. Д. Булохов (2001) описал в союзе ТгиГоІіоп шопіапі І'Іаит. 1986 несколько 
ассоциаций из Южного Нечерноземья России. Этот союз он считает пойменны¬ 
ми остепненными лугами. В асе. Коеіегіо беіаѵіёпеі — Резіисеіит гиЬгае Виіо- 
кЪоѵ 1990 диагностическими видами являются Коеіегіа ёеіаѵі^пеі, Рга§агіа ѵігіеііз, 
Зезеіі ІіЪапоііз. Асе. Резіисеіит оѵіпае—Косіегіеіит бе1аѵі§пеі ВиІокЬоѵ 1994 со¬ 
держит в качестве диагностических видов Коеіегіа йеіаѵщпеі, Резіиса оѵіпа, Ніега- 
сіит рііозеііа. Коеіегіа гіеіаѵі^пеі постоянна в обеих ассоциациях. Отличают вто¬ 
рую ассоциацию только два последних вида (виды боровых пустошей). Флористи- 
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ческие различия этих ассоциаций невелики. Суходольные остепненные луга отне¬ 
сены к союзу ЗсаЬіозо осіігоіеисае — Роіоп ап§изІіГо1іае, в котором выделено четыре 
ассоциации. Для этого союза приведено большое число диагностических видов, 
среди которых много видов боровых пустошей. Булохов отмечает широкое участие 
в сложении сообществ союза видов союза Супозигіоп (А^гозііз іепиіз, Вгііа тесііа, 
ИеопІоАоп аиіитпаііз, Ьоіиз сотісиіаіиз, РНІеит ргаіепзё). Отличает эти луга от 
остепненных лугов других регионов значительное участие Коеіегіа Аеіаѵі^пеі, а 
по присутствию видов, имеющих оптимум в луговых степях, существенных отли¬ 
чий нет. В классе Резіизо — Вготеіеа, в союзе Сігзіо — Вгасіііросііоп, который пра¬ 
вильнее относить к остепненным лугам, а не к степям, он приводит только одну 
ассоциацию — Роо сотргеззае— ОпоЬгусЬісіеІит атепагіае. Только эти два вида яв¬ 
ляются диагностическими для этой ассоциации; они и наиболее обильны. ОпоЬгу- 
сігіз агепагіа — вид несомненно степной, а Роа сотргезза — вид боровых пусто¬ 
шей, не свидетельствующий о сильном остепнении в этой ассоциации. По общему 
флористическому составу, в котором виды с оптимумом в луговых и настоящих 
степях составляют небольшую часть видового списка, принадлежность этой ассо¬ 
циации к степным также далеко не очевидна. 

Практика работ сторонников флористической классификации в нашей стране 
свидетельствует о том, что характерные виды классов, порядков и союзов нередко 
выбирают из того видового состава, который имеется в наборе сообществ, встреча¬ 
ющихся в данном регионе. При этом обращают мало внимания на всю фитоценоти- 
ческую амплитуду видов, на их экологические и фитоценотические оптимумы. 
Группы диагностических видов, естественно, меняют свой состав в разных регио¬ 
нах, а это вносит значительную неопределенность в набор критериев, определяю¬ 
щих ту или иную ассоциацию и ее положение в системе классификации. 

Украинские геоботаники (Шеляг-Сосонко и др., 1986) отнесли к союзу АгтЬе- 
паіЬегіоп, т. е. к настоящим лугам, асе. Роеіит ап§и8[іГо1іае, в которой Роа ап^изіі- 
/оііа доминирует и обильна Коеіегіа Аеіаѵі^пеі, встречаются Сагех ргаесох, Саііит 
ѵегшп, РіІірепЛиІа ѵиі^агіз, Тгі/оііит топіапит. В асе. А§гозІіеШт ѵіпеаііз доми¬ 
нируют А^гозііз ѵіпеаііз или Роа ап§из1і[о1іа. Степных видов в этой ассоциации нет, 
за исключением ОіапіИиз ЬогЬазіі. Это более осторожная позиция в оценке степе¬ 
ни остепнения лугов. В настоящих лугах могут присутствовать отдельные виды 
остепненных лугов и луговых степей, а А^гозііз ѵіпеаііз и Роа ап^изіі/оііа идут да¬ 
леко на север без каких-либо степных спутников. Таков же характер асе. А§гозІіе- 
Шш ѵіпеаііз — Резіисеіит гиЬгае 5аре§іп 1986, в которой только А%гозІіз ѵіпеаііз, 
ТИутиз исгаіпісиз и Роіепііііа аг%епіеа свидетельствуют о некотором остепнении. 
Л. М. Сапегин (1986) считает, что эта ассоциация занимает промежуточное по¬ 
ложение между настоящими и остепненными лугами. В Башкирии (Ямалов и др., 
2003) в союзе ТгіГоІіоігтопІапі выделено четыре ассоциации, в одной из которых — 
Капипсиіо аигіеоші — ТгіІЫіеІиш шесііі — дифференциальными видами служат Сеп- 
іаигеа зіепоіеріз, Капипсиіиз аигіеотиз , Сагех сопіі^иа, Сеит гіѵаіе, а диагности¬ 
ческие виды союза и порядка встречаются с низким постоянством. Домини¬ 
руют в этой ассоциации Резіиса ргаіепзіз, Роа ргаіепзіз, реже О ас I}’Из уіотегаіа. 
Эти же виды доминируют в Эіапіію ѵегзіеоіог — ЗаропагіеШт оДісіпаІіз. Вряд ли 
такие ассоциации следует относить к остепненным лугам. Это иной подход к опре¬ 
делению границы между настоящими и остепненными лугами. Большинство же 
геоботаников считают, что даже наличие доминантов, характерных для остепнен¬ 
ных лугов, недостаточно, чтобы считать луг остепненным, если отсутствует зна¬ 
чительное число видов с оптимумом на остепненных лугах и в луговых степях. 
В частности, на Северо-Западе встречаются сообщества с преобладанием Неіі- 
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сіоігіскоп риЬе.чсеп.ч или Тгі/оііит топіапит, в которых почти полностью отсутст¬ 
вуют какие-либо виды остепненных лугов. Такие луга нельзя считать остепнен- 
ными (Василевич, 2000). 

Характерные виды союза МезоЬготіоп (\Ѵі11е\ѵз, 1982): А§гітопіа еираіогіа, 
Апікуііі.ч ѵиіпегагіа, Вготор.чі.ч егесіа, Сагех сагу орку Пеа, Сагііпа ѵиІ§агіз, Сіг.чіит 
асаик.ч, Неіісіоігіскоп риЬе.чсеп.ч, Ьеопіосіоп кі.чріки.ч, (Ігіуапит ѵиІ§аге, Рітріпеііа 
захі/га§а, РІапІа%о теска, Ргітиіа ѵегі.ч, Капипсиіиз ЬиІЬози.ч, 5ап§иізогЪа тіпог, 
ЗсаЫоча соІитЬагіа. За исключением небольшого числа западных видов, этот на¬ 
бор хорошо отражает флористический состав остепненных лугов Восточной Ев¬ 
ропы. Союз Сігзіо — ВгасЬуросІіоп, распространенный в основном в Центральной 
Европе, с характерными видами А§горугоп іпіегтесііит, А.чіег атеііиз, Сатрапи- 
Іа Ъопопіепхіз, Сагех тіскеііі, С. ргаесох, Сіг.чіит раппопісит, Іпиіа еп.чі/оііа, Ігі.ч 
аркуііа, Ыпит аи.чігіасит, Ь./Іаѵит, Ь. кіг.чиіит, Капипсиіи.ч Шіпси.ч, Бепе.чіо егисі- 
/о/іи.ч, 5. іпіе%гі/оки.ч, Зечек аппиит, 5Пра реппаіа, Ткаіісігит чітріех , Ѵегопіса аи.ч- 
Ігіаса (Маіизгкіеѵѵісг, 1984) значительно меньше похож на остепненные луга Вос¬ 
точной Европы. В этом союзе часто выступает доминантом Вгаскуройіит ріп- 
паіит, который, по нашим и литературным данным, не играет серьезной роли на 
остепненных лугах Восточной Европы. На уровне ассоциаций сравнивать остеп¬ 
ненные луга Центральной и Восточной Европы уже невозможно. Класс ТгіГоІіо— 
Оегапіеіеа зап§інпеі Т. Мііііег 1962 — сообщества опушек лесов. Характерные виды 
этого класса: Нурегісит рег/огаіит , Саііит токи§о, С. аІЬит, Рга§агіа ѵе.чса, Тгі- 
/оііит тескит , Ѵегопіса скатаесігу.ч, Скпороскит ѵиІ§аге (Цеп§1ег еі аі., 2006). 
ДѴ. Маіизгкіеѵѵісг (1984) приводит совершенно иной список характерных видов, 
куда входят Ачіга^аіи.ч сісег, А. %Іу сурку ко.ч, Саіатіпіка ѵиіуагі.ч, СогопШа ѵагіа, 
Саііит ѵегит, Іпиіа сопуга , іаікут.ч кеіегоркуііич, Ь. .чуіѵе.чІгі.ч, МесІіса§о/аІсаІа, Ог- 
скі.ч ригригеа, Опуапит ѵиіуаге, 8Пепе пиіат, ѴегЬа.чсит Іускпііі.ч, Ѵісіа сач.чиЫса, 
V річі/огтіч, V. Іепиі/оііа. Этот спиеок в отличие от первого включает много видов 
остепненных лугов и луговых степей. Объясняются эти различия прежде всего гео¬ 
графическим положением. Первый список характерных видов относится к севе¬ 
ро-востоку Нижней Саксонии, а второй — к Польше, региону в целом более юж¬ 
ному и более континентальному. В многочисленных ассоциациях этого класса в 
Нижней Саксонии выступают доминантами самые разные по экологии виды ( Ро- 
Іуроскит ѵиІ§аге, Роа пето гак.ч, Ріегісііит адиіііпит, Ѵісіа са.ч.чиЫса, Меіатругит 
петого.чит, Тгі/оііит тескит, Ьаікугич .чуіѵе.чігі.ч, Аугітопіа ргосега, А.чігауаіи.ч §1у- 
суркукоч ). Южнее доминантами на опушках становятся Оісіатпи.ч аІЬи.ч, Сегапіит 
чаіщиіпеит (\Ѵепг, БіегзсЬке, 2006). Возникает вопрос, а что является достаточным 
и необходимым для того, чтобы отнести конкретные сообщества к этому классу? 
Но ответ на этот вопрос найти невозможно ни в западноевропейской, ни в россий¬ 
ской литературе. Как можно судить по характеристикам ассоциаций этого класса, 
ТгіГоІіо — Оегапіеіеа представляет собой сообщества с некоторым участием видов 
остепненных лугов и степей, но пребладают в этих сообществах луговые, опушеч¬ 
ные и лесные виды. Слабо выраженное остепнение не дает основания считать боль¬ 
шую часть сообществ этого класса остенненными лугами. 

Анализ литературы по остепненным лугам Восточной Европы выявил доволь¬ 
но высокое однообразие их флористического состава. На остепненных лугах, ко¬ 
торые нередко бывают полидоминантными, обильны А§гочІіч ѵіпеаіі.ч, Роа апуи.ч- 
П/оІіа , Коеіегіа сіеіаѵі^пеі, Сагех ргаесох, реже Вгаскуроскит ріппаіит, Ркіеит 
ркіеоісіе.ч, Са1ата§го.чк.ч еріуеіо.ч. Из луговых злаков как доминанты часты А§го.чк.ч 
Іепиіч, Ре.чіиса гиЪга. Среди разнотравья основную роль играют Рііірепсіиіа ѵиіуа- 
гі.ч, Ргауагіа ѵігіск.ч, Тгі/оііит топіапит, нередко бывают постоянны Капипсиішро- 
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ІуапіНетох, Месііса^о /аісаіа, Саііит ѵегит, РоІепШІа аг§еп(еа. Можно предпо¬ 
ложить, что значительная часть варьирования остепненных лугов не связана с ка¬ 
кими-то различиями в условиях местообитания и географического положения на 
Русской равнине. Большое число ассоциаций, которые уже описаны в этом регионе 
сторонниками флористического подхода к классификации растительности, с пози¬ 
ции этого подхода велико, учитывая фитоценотическую замещаемость видов, ко¬ 
торая значительна как на остепненных, так и на настоящих лугах. Только поймен¬ 
ные остепненные луга существенно отличаются от суходольных остепненных лугов. 


Заключение 

Набор характерных или диагностических видов не может достаточно полно 
очертить ту совокупность сообществ, которую следует отнести к какому-то синтак- 
сону. Из этого набора в каждом синтаксоне более низкого ранга встречается лишь 
часть этих видов и присутствуют виды большого числа других синтаксонов. По¬ 
ложение синтаксона в системе классификации часто оказывается весьма неопре¬ 
деленным, а принимаемые решения отчасти субъективными. Почти все виды, ко¬ 
торые обильны или постоянны на остепненных лугах, обильны и постоянны как 
в сообществах остепненных лугов, так и в луговых степях. Ни один из этих видов не 
определяет принадлежности сообществ к остепненным лугам. Только виды, отне¬ 
сенные в группу видов остепненных лугов, имеют узкую фитоценотическую амп¬ 
литуду и достаточно хорошо отграничивают остѳпиенные луга от настоящих лугов 
и луговых степей. Это то, что называют по флористической классификации харак¬ 
терными видами. Многие из них не постоянны и не обильны, но именно они опре¬ 
деляют флористическую специфику того или иного синтаксона, что считалось не¬ 
обходимым условием для выделения синтаксонов во флористической классифика¬ 
ции Браун-Бланке в ее классическом варианте. 
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511ММАКѴ 

Зіерре теаёоіѵ соттипіііез аге сЬагасІегігесі Ьу сотЬіпаІіоп оГ теаёоѵ/, зіерре теасіо\ѵ апё 
теаёоѵ зіерре ріапі зресіез. Зресіез іЬа! Сопл зіерре теаёоѵ/ соттипіііез іп Іке Еазі Еигоре іѵеге 
ёіѵіёеё іпіо зеѵегаі §гоирз іп ассогёапсе \ѵііЬ іЬеіг рЬуІосоепоІісаІ орііта. Зіерре теаёо\ѵз іп 
Іке Ѵуаіка Кіѵег Ьазіп аге ргезепіеё Ьу азз. Рга^агіо ѵігіёіз—ТгіГоІіеіит топіапае оп зіорез оГ гі- 
ѵег ѵаііеуз, апё Ьу азз. Рга^агіо ѵігіёіз—Адгозііеіит ѵіпеаііз іп ІЬе Ѵуаіка Лооёріаіп. Азз. Рітрі- 
пеііо захі&а§ае—Рга^агіеіит ѵігіёіз апё РезШсо ѵаіезіасае—Вготорзіёеіит гірагіае іѵеге ёезегі- 
Ьеё іп Іке зоиіЬет рагі оГ ЫігЬпіу Ьіоѵ§огоё К.е§іоп. АН іЬе аззосіаііопз сап Ье іпсіиёеё іп ТгіГо- 
Ііоп топіапі аіііапсе. Аззосіаііопз оГ зіерре теаёоѵѵз іп іке Еазі Еигоре аге гаікег зітііаг іп зресіез 
сотрозіііоп. Зі^піГісапі ёіПегепсе ехізіз ЬеГѵѵееп Лооёріаіп апё иріапё зіерре теаёоѵ/з опіу. 
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Приведены результаты бриофлористических исследований на территории национального парка 
«Алханай», расположенного в Забайкальском крае (бывшая Читинская обл. и Агинский Бурятский 
автономный округ). Аннотированный список включает 203 вида и 5 внутривидовых таксонов, из ко¬ 
торых 33 видов впервые указываются для флоры мхов Забайкальского края. Дается общая характе¬ 
ристика мохового покрова основных типов местообитаний. 

Ключевые слова: мхи, флора, национальные парки, Забайкалье. 

Национальный парк «Алханай» был создан в 1999 г. для сохранения и организо¬ 
ванного рекреационного использования горно-таежных и степных ландшафтов За¬ 
байкалья, уникальной флоры и фауны, а также для охраны культовых мест бурят¬ 
ского народа. Парк расположен в Забайкальском крае (бывшая Читинская обл. и 
Агинский Бурятский автономный округ) на территории Дульдургинского р-на, за¬ 
нимает долину р. Иля в ее верхнем и среднем течении и склоны Даурского и Мого- 
туйского хребтов. Общая площадь парка составляет 138 234 га, центральное место 
занимает горный массив — гора Алханай, достигающая высоты 1662 м над ур. м. 
В парке представлены таежные и степные экосистемы. Крутые склоны сопок 
южной экспозиции, как правило, заняты осочково-злаково-разнотравными и осоч- 
ково-полынно-разнотравными степными сообществами. Нижний лесной пояс со¬ 
ставляют лиственнично-березовые (Ьагіх Ааішгіса, Веіиіа ріаіурігуііа ), березово¬ 
лиственничные и сосновые леса ( Ріпш хііѵехігіх), а верхний лесной пояс — лист¬ 
веннично-кедровые и кедрово-лиственничные ( Ріпш хіЬігіса, Еагіх сіаігигіса) леса, 
которые выше сменяются зарослями кедрового стланика (Ріпш риті/а) и гор¬ 
но-тундровыми мохово-лишайниковыми сообществами. К днищам распадков при¬ 
урочены ерники из березы кустарниковой. В пойме р. Иля встречаются пойменные 
тополево-черемуховые и тополево-ивовые разнотравные леса, ивняки, осоково-пу- 
шицевые закустаренные заболоченные сообщества и разнотравные луга. 

Бриофлористические исследования на территории парка проводились в 2005— 
2007 гг. в составе ботанического отряда экспедиции Ботанического сада-институ¬ 
та ДВО РАН йо приглашению дирекции парка для инвентаризации флоры ,и рас¬ 
тительности. С целью выявления флоры мхов были обследованы основные типы 
местообитаний в следующих пунктах (см. рисунок): 1. Левый берег р. Иля в ее 
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Пункты сборов на территории национального парка «Алханай». 

1 — левый берег р. Иля в се верхнем течении севернее впадения ручья Ннж. Никсандра; 2 — левый бсреі р. Иля 
у ручья Ниж. Тангая; 3 — среднее течение р. Иля у кордона на границе охраняемой зоны; 4 — в 3 км западнее 
пос. Ара*Иля; пади Дыбыкса, Бальцы и ближайшие склоны близ поселка; 5 — среднее течение р. Иля близ 
нос. Краспоярово; 6 — гора «Алханай»; 7 — в 5 км на восток от пос. Дульдурга, гора Ело-Раханай. 


верхнем течении севернее впадения ручья Ниж. Никсандра (50°48' К, 113°02' Е; 
№0105—1605; 16—17 VII 2005). 2. Левый берег р. Иля у ручья Ниж. Тангая 
(950°54'І4, 113°09' Е; № 1406—2006; 8 VII 2006). 3. Среднее течение р. Иля, у 
кордона на границе охраняемой зоны (50°56'Ы, 113° 13' Е; № 1705—2505; 
18 VII 2005, и №2106—2206; 9 VII 2006). 4. В Зкм западнее пос. Ара-Иля, па¬ 
ди Дыбыкса, Бальцы и ближайшие склоны близ поселка ( 50°56' N. 113° 12' Е; 
№ 0106—0906; 6—7 VII 2006, и № 2306—2706; 10 VII 2006). 5. Среднее течение 
р. Иля близ пос. Красноярово (50°58' ЕІ, 113°25' Е; п.з.; 19 07 2005). 6. Гора «Алха¬ 
най» ( 50°50'Ы, 113°23'Е; № 3005—3705; 20—21 VII 2005, и № 2806—3606; 
11 VI 2006, и № 06807 — 09007; 20 — 27 VII 2007). 7. В 5 км на восток от пос. Дуль¬ 
дурга, гора Ело-Раханай (50°50' N. 113°24' Е; № 3706—4006; 13 VII06). 

Ранее сведений о мхах национального парка практически не было. Несколько 
видов ( Сохсіпосіоп сгіЬгозих, ЬеріосІопПит ^ Іехі/оііит ) из окрестностей пос. Дуль¬ 
дурга указывается в «Определителе листостебельных мхов Центральной Сибири» 
(Бардунов, 1969). Некоторые данные по отдельным видам были включены в изда¬ 
ние «Эксикаты мохообразных России и сопредельных государств» (Афонина и др., 
2006,2007) и в работу о находках новых видов мхов для Забайкальского края (Афо¬ 
нина, 2007). В результате обработки собранной коллекции был составлен анноти¬ 
рованный список мхов национального парка «Алханай», который включает 203 ви¬ 
да и 5 внутривидовых таксонов. Виды в списке расположены в алфавитном поряд- 
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ке, названия даются по І§па(оѵ еі аі., 2006. Для каждого вида цифрами указываются 
пункты сборов, перечисляются типы местообитаний, отмечается наличие спорофи¬ 
тов и приводятся номера образцов, хранящихся в Гербарии Ботанического инсти¬ 
тута им. В. Л. Комарова РАН (ЬЕ); в некоторых случаях указываются сопутствую¬ 
щие виды. Для широко распространенных на территории парка видов дается общая 
характеристика. Виды, новые для Забайкальского края, отмечены звездочкой; так¬ 
соны, которые уже указывались для национального парка, приводятся с литератур¬ 
ной ссылкой. 

АЬіеІіпеІІа аЪіеІіпа (Небѵѵ.) М. РІеізсЬ. — 1—7. Распространенный на терри¬ 
тории парка вид образует чистые покрытия на сухих скалах и крупных валунах, 
растет также на почве в сухих лесах, преимущественно занимающих склоны юж¬ 
ных экспозиций. Часто образует смешанные дерновинки с Нейѵ/щіа сіііаіа, Кку- 
ІіВіит піуохит, Бапіопіа ипсіпаіа. 

Аіоіпа гщісіа (Несі\ѵ.) Ьітрг. — 7. Останцы на гребне горы. Со спорофитами. 
№ 4005. 

АтЫухІеуіит зегрепз (Несіѵѵ.) ВгисЬ еі аі. ѵаг. зегрепх — 1,3,4,6. В моховых 
группировках по берегам ручьев, в нишах под корнями деревьев и в основании 
деревьев. Обычно растет в небольшой примеси среди Вгуит тогаѵісит, СаІІіегуоп 
§щап(еит, СатруІіВіит зоттег/еіііі. Со спорофитами. № 1005, 2005, 3005, 3105, 
0306, 0706, 2106. 

А. зегрепз ѵаг. іигаіікапит (БсЬішр.) Каи еі Негѵ. — 6. На камнях под водопа¬ 
дом, в моховой дерновинке с Сгаіопеигоп/ііісіпит. № 3006. 

Апсігеаеа гирезігіз Небѵѵ. ѵаг. рарШоза (ІлпбЬ.) Робр. — 4, 6. На камнях и круп¬ 
ных валунах в верхнем лесном поясе, в багульниковых лиственничниках, на рос¬ 
сыпях камней и выходах скальных пород. Образует мелкие чистые дерновинки. 
Со спорофитами. № 1006, 1106. 

АпотоЬгуит іиіасеит (БсЬгаб. ех Р. Оаегіп., В.Меу. еі ЗсЬегЬ.) БсЬітр. ѵаг. соп- 
сіппаіит (Брпісе) ГЕ.2еІІегзІ. — 2,6. На крупных каменных глыбах в основании 
крутого степного склона, на скальных выходах по берегу ручья у водопада на мел¬ 
коземе. № 1806, 08307. 

АпотоВоп тіпог (Нес1\ѵ.) Риетг. зиЬзр. іпІе%еггітш (Мііі.) 2.1ѵѵа1з. (А. ріапа- 
(из Мііі.) — 6. На скалах и крупных валунах вдоль ручьев. Образует чистые рых¬ 
лые дерновинки или с примесью Муигосіасіа тахітошсгіі. № 3405, 3406, 
3506. 

АиіасотпіитраІиз(ге (Нес1\ѵ.) 5>сЬ\ѵае§г. ѵаг. ітЬгісаШт ВгисЬ еі аі. — 1. В лист¬ 
венничнике березовом на надпойменной террасе. № 0805. 

А. (иг^іВит (ЗѴаЫепЬ.) 5сЬ\ѵае§г. — 6. На камнях в смешанных лесах, в мохо¬ 
вых дерновинках вместе с АЪіеІіпеЦа аЬіеІіпа, Роіуігіскит соттипе, КкуІіВіит ги- 
%05ит. № 3505. 

ВагЪиІа сопѵоІи(а Несіѵѵ. —1,4,5,7. В разнотравной луговой степи, в сухом русле 
ключа, на тропинке в лиственничном лесу, на останцах. Образует мелкие группи¬ 
ровки с Вгуит агуепіеит, ЬерІоЬгуит ругі/огте, Рипагіа Иууготеігіса. №№ 1305, 
2705, 0306, 3206, 4006. 

Ваг(гатіа роті/огті5 Нес1\ѵ. — 3,4,6. На камнях и валунах в лиственничном 
лесу, на скалах, на береговых склонах. Образует крупные дерновинки вместе 
с Рокііа сгиВа , Спезігит зсИШі, Еигкѵпскіазігит риіс/іеііит. Со спорофитами. 
№ 0806, 2206, 2806, 3506. 

Вгаску(кесіа5(гит ѵеіиііпит (Нес1\ѵ.) 1§паІоѵ еі Ниііипеп ( Вгаскуікесіит ѵеіий- 
пит (Неб\ѵ.) ВгисЬ еі аі.) — 6. В моховой группировке на выходах коренных по¬ 
род, вместе с Рокііа сгиВа. № 08707. 
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*Вгаскуікесіит Ьискапапіі (Ноок.) АТае§ег — 6. На скальных выходах и круп¬ 
ных валунах. Образует чистые дерновинки. М« 3806,4006, 08307, 08407. Опред. 
М. С. Игнатов. 

В. сіггозит (8сЬ\ѵае§г.) 8сЬітр. ( СіггіркуІІит сіггозит (8сЬ\ѵае§г.) Огоиі) — 6. 
На выходах коренных пород на высоте 1287 м над ур.м., в небольшой примеси в 
смешанной дерновинке (мелкая форма). № 08907. 

*В. егуікгоггкігоп ВгиеЬ еі аі. — 6. На камнях и скальных выходах в верхнем лес¬ 
ном поясе. Образует обширные чистые дерновинки. № 3705, 3506, 08207, 08707. 

В. тіЫеапит (8сЫтр.) 8сКітр. — 3,4. В лиственничнике разнотравном, на поч¬ 
ве в сухом русле ручья. № 2005, 0306. 

В. гіѵиіаге ВгиеЬ еі аі. — 5. В разнотравном березняке по берегу ручья. № 2805. 

В. заіеѣгозит (Р.\ѴеЬег еі Б.МоКг) ВгиеЬ еі аі. — 3,4,5,6. На камнях в лесах, 
по обочинам дорог. № 1905, 2005, 2805, 3005, 3205, 1006. 

Вгоікега Іеапа (8и11.) Миеіі. Наі. — 1,4,6. В лесах на валежнике, на горелых 
пнях, в основании стволов деревьев. Образует чистые плотные дерновинки или 
с примесью Рокііа пиіапз, йіегапит топіапит. № 0905, 3105, 2306. 

*Вгукпіа с Г киііепіі Е. В. ВаЛгат — 6. На камнях под водопадом на ручье Ар- 
шан. № 3006. Опред. М. С. Игнатов. 

В. поѵае-ап§Ііае (8иІ1. еі Ьезц.) Огоиі (В. ЬгаскусІаВиІа Сагйоі) — 4. Падь Ды- 
быкса, в сухом русле ручья, в лиственничнике с подлеском из спиреи. № 0306. 
Опред. М. С. Игнатов. 

Вгуоегуікгоркуііит /еггиуіпазсет (8іігІ.) Оіасот. — 2,6,7. На почве в старом 
русле ручья, на береговом обрыве, на мелкоземе на крутом каменистом склоне. 
Образует чистые, довольно обширные дерновинки. № 1706, 1906, 4006. 

От близкого и широко распространенного вида В. гесигѵігозігит этот вид от¬ 
личается более коротким кончиком листа, слабо отогутыми краями листьев и раз¬ 
витием на ризоидах клубеньков. В Забайкалье этот вид не редкий; предполагается, 
что он не редок и в Сибири в целом (І§паЮѵа, І§паЮѵ, 2001), недавно был найден 
еще и на Камчатке (Чернядьева, Игнатова, 2007). 

В. іпаециаіі/оііит (Тауіог) К.. Н. 2апс1ег ( ВагЬиІа іпаедиаіі/оііа Тауіог) — 7. 
На вертикальной поверхности скалы. № 4006. Образует небольшие группировки 
вместе с В. /егги§іпазсепз . Редкий горный вид, распространенный в основном в 
тропиках, но имеющий отдельные местонахождения и на севере, в том числе на 
территории России на Алтае (І§паЮѵ, 1992) и в Забайкалье (Афонина, 2007). 

В. гесигѵігозігит (Нес1\ѵ.) Р. С. СЬеп — 3,4,5,6. В лесах на валунах, покрытых 
мхами, на камнях вдоль русла ручья, на береговых склонах в нишах, под куста¬ 
ми или корнями, часто вместе с Епсаіуріа сіііаіа, Рокііа сгиВа. Со спорофитами. 
№ 1905, 2605, 0106, 3006, 3506. 

Вгуит аіуоѵісит 8епб1п. ех Миеіі. Наі. (В. ап§изІігеІе КіпбЬ.) ■— 6. На скальных 
выходах по левому берегу ручья Убжогое у водопада. № 08307. Опред. В. И. Зо¬ 
лотов. 

*В. атЫуоВоп Миеіі. Наі. — 6. На стволе тополя в смешанном лесу, 24 VII 2007, 
п. я. Опред. В. И. Золотов. 

В. агуепіеит Неб\ѵ. — 1—7. На выворотах корней лиственницы, на тропинках и 
обочинах дорог, на старых кострищах, на камнях и валунах, часто вместе с Сега- 
ІоВоп ригригеиз, Гипагіа ку^готеігіса. Со спорофитами. № 0205,1006,3206,4006. 

В. саріііаге Небзѵ. — 6. На влажных скалах по ручью Убжогое. № 08407. Опред. 
В. И. Золотов. 

*В. сгеЪеггітит Тауіог — 2. На камнях на берегу реки. № 1706. Опред. В. И. Зо¬ 
лотов. 
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*В. сусіоркуііит (8сН\ѵае§г.) ВгисЬ еі аі. — 4. На камнях в русле ручья. № 0106. 
Опред. В. И. Золотов. 

*Віуит тогаѵісит Робр. {В. Іаеѵ'фіит 8уеб) — 6. Обрывистый берег ручья 
Убжогое среди МуигеІІа /иіасеа, Рокііа сгийа и на тропе близ ручья Аршан с АтЬ- 
Іухіеуіит хегрепх. № 3305, 08707. 

*В. раііепх 8\ѵ. ех апоп. — 2. На камнях на берегу р. Иля. № 1406. Опред. 
В. И. Золотов. 

B. рхеийоігщиеігит (Неб\ѵ.) 8сЬ\ѵае§г. — 1—6. Распространенный вид на тер¬ 
ритории парка, растет в осоково-пушицевом сообществе с йгерапосіайих роіусаг- 
рох, Саіііегуопеііа сихрісіаіа, в сыром ернике, в ивняке по берегу ручья, в моховых 
группировках по водотокам, на береговых обрывах, на камнях у воды и в русле 
ручьев. № 1505, 3005, 3605, 0306, 0606, 0706. 

*В. иііуіпохит (Вгісі.) ВгисЬ еі аі. — 2. На камнях на берегу р. Иля. № 1406. 
Опред. В. И. Золотов. 

СаПіег^оп уфапіеыт (8сКітр.) КіпсІЬ. — 1,2,4. В моховых группировках по 
берегам рек и ручьев, в густом ивняке по берегу ручья, в оеоково-пушицевом со¬ 
обществе. № 1005, 1505, 0706, 1406, 1706. 

*С. теуаіоркуііит Мікиі. — 2. Образует чистое покрытие по берегу р. Иля. 
№ 1406. 

СаШег§опеИа сихрісіаіа (Несі\ѵ.) Ьоезке — 1. В осоково-пушицевом сообщест¬ 
ве с промоинами. Образует дерновинки вместе с Сатруііит хіеііаіит , йгерапо- 
сіасіих роіусагрох. № 1505. 

C. ИпсІЬегуіі (Мііі.) Небепаез (Нурпит ІіпсІЬегуіі Мііі.) — 2,5. В осочнике по бе¬ 
регу старицы, на каменистом берегу р.Иля, в моховых группировках по берегам 
ручьев. №№ 2005, 2805, 1406, 1706. 

Сатруііасіеірких сіѵухоркуііих (Вгісі.) К. 8. СЬорга ( Сатруііит скгухоркуііит 
(Вгісі.) Ьап§е) — 3,4. В лесу на каменных глыбах вместе с Епсаіуріа сіііаіа, Рок¬ 
ііа сгиАа, Заеіапіа уіаисехсепх, в березовом лесу в моховом сообществе на буіре 
из щебня с Наріосіасііит апутИ/оИит. № 1905, 2706. 

СатруШіит хоттег/еіііі (Мугіп) ОсКуга ( Сатруііит хоттег/еіііі (Мугіп) Ьап- 
§е) — 1,4,6. В зарослях ивняка и спиреи по ложбине стока, на камнях и на валеж¬ 
нике в лесу. Обычно растет в дерновинках вместе с Ьеріосіопііит /Іехі/оііит, Муи- 
госіасіа тахітотсгіі, РІауіотпіит сихріВаіит, Опсоркогих ѵѵакІепЬегуіі. Со спо¬ 
рофитами. №№ 1205, 3205, 0806. 

Сатруііит ргоіепхит (Вгісі.) КіпсІЬ. — 1. В осочнике в пойме реки. № 0605. 

С. хіеііаіит (НесЬѵ.) С. Е. О. Іепзеп -— 1. На осоково-пушицевом болоте в дер- 
новинке с Неіойіит Ыапсіоші. № 1505. 

Сегаіосіоп ригригеш (Неб\ѵ.) Вгісі. — 1—6. Часто встречается на нарушенных 
местообитаниях — на выворотах корней, на старых кострищах, на обочинах дорог, 
на камнях. Со спорофитами. 

СНтасіит сіепсігоісіех (Нес1\ѵ.) Р. \ѴеЬег еі Б. МоЬг — 1—6. В моховых груп¬ 
пировках по берегам ручьев и рек, в пойменных ивняках. № 1005, 0306, 0706. 

Спехігит хскіхіі (Р. ЗѴеЬег еі О. Моііг) I. На§еп — 3. На каменных глыбах в 
лиственничном лесу вместе с Вагігатіа роті/огтіх, Охухіе^их ( епиігохігіх . Со спо¬ 
рофитами. № 2206. 

Сохсіпосіоп сгіЬгохих (Неб\ѵ.) 8ргисе — 7. На вертикальной поверхности скалы. 
№4006 (Бардунов, 1969). Опред. Е. А. Игнатова. 

Сгаіопеигоп /ііісіпит (Несі\ѵ.) 8ршсе ѵаг. /ііісіпит — 5,6. В осоково-разнотрав¬ 
ных сообществах по берегу водоема, в моховых группировках по берегу ручья, 
на камнях по берегу и в русле ручья. Часто образует покрытия на камнях вместе 
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с АтЫуз(е§іит хегрет ѵаг. іигаіікапит, Ну§гокурпит оскгасеищ, Опсоркогиз ѵі- 
гет, Зскіаіісііит аросагрит зиЬзр. сапасіепзе. № 2705, 2805, 3005, 3205, 1406, 3006, 
3406. 

С./іІісіпит (Несі\ѵ.) 8ргисе ѵаг. аігоѵігет (Вгісі.) ОсЬуга — 6. На камнях под во¬ 
допадом по ручью Аршан. В дернинке представлены растения, у которых сохра¬ 
нились только жилки, листовые пластинки все разрушены. № 3006. 

Супосіопііит аврегі/оііит (ЬіпсІЬ. еі Агпеіі) Рагіз — 6. На камнях, валунах и на ва¬ 
лежнике в лиственничном лесу в верхнем лесном поясе и в смешанном лесу, на за¬ 
дернованных скальных выходах. Образует чистые дерновинки, иногда с примесью 
Іхоріеіу^іорхіх тиеііегіапа, Ріа^іоікесіит Іаеіит, Р1аСу§угіит герепх. Со спорофи¬ 
тами. № 3405, 3705, 3506, 07607, 08207, 08607, 08707, 08907. 

*С. роіусагроп (Нес1\ѵ.) ЗсЬітр. — 4. В моховых дерновинках среди каменных 
развалов в пойменном березовом лесу. Со спорофитами. № 2606. 

С. 5Ігиті/еіит (Нес1\ѵ.) ЬіпсІЬ. — 4,6. На камнях и валунах в лиственничном лесу, 
на скальных выходах. Со спорофитами. № 3405, 1006, 1106. 

Оіскеіута /аісаіит (Неб\ѵ.) Мугіп — 6. В депрессии с водой на курумнике 
в верхнем лесном поясе. Образует чистые группировки. № 3405 (Афонина и др., 
2007). 

Оіскойопйит реііисійит (Небш.) 8сЬітр. — 6. На скальных выходах, на кам¬ 
нях на каменистом склоне с березовым лесом. Встречается в небольшой приме¬ 
си среди Іхоріегу^іорхіх тиеііегіапа, Вгуоегуікгоркуііит /егги§іпахсепх. № 2806, 
06807, 08707 (Афонина, 2007). 

йісгапеііа 5р. — 4. Падь Дыбыкса, сухое русло ручья. № 0306. Образец без спо¬ 
рофитов и идентифицировать его до вида невозможно. 

йісгапит асиіі/оііит (ЬіпсІЬ. еі Агпеіі) С. Е. I. .Іепзеп — 6. На камнях в лист¬ 
венничнике багульниково-моховом и среди курумов в редкостойном лиственнич¬ 
нике с кедром и кедровым стлаником. № 3405, 07707. 

А. Ъощеапіі Бе Ыоі. — 1,6. На стволе поваленной лиственницы в березовом 
лиственничнике среди Опсоркогих \ѵакІепЬег§іі, на гранитных выходах в сме¬ 
шанном лесу. № 0905, 08707. 

А. Ьгеѵі/оііит (ЬіпбЬ.) ЬіпбЬ. — 1. На отдельно лежащих камнях в разнотрав¬ 
ном лиственничнике. № 0705. Определение этого вида и следующего подтвержде¬ 
но Е. А. Игнатовой. 

*А. йіхрегхит Еп§е1тагк — 1,6. В разнотравном березняке на склоне овражка и 
в нише среди развалов курумов на склоне с А Іескега реппаіа. № 1105, 07207. 

А. еіоп^аіит 8сЫеісЬ. ех 8сК\ѵае§г. — 4,6. В ернике багульциково-моховом, 
в разнотравном лиственничнике в основании стволов деревьев, в нишах среди ку¬ 
румов выше границы леса. Со спорофитами. №№ 3205, 0606, 1006. 

А. /Іа^еііаге Неб\ѵ. ( Опосіісгапит /Іа§е11аге (Неб\ѵ.) Ьоевке) — 1—6. Один из 
наиболее распространенных видов, часто встречается в основаниях стволов де¬ 
ревьев в лиственничниках и смешанных лесах, растет также на валежнике и кам¬ 
нях, на скалах, образуя с другими мхами густые дерновинки. № 3105, 3205, 3405, 
3705, 0506, 1006, 2906. 

А. /Іехісаиіе Вгіб. — 4,6. На валунах и камнях в смешанном лесу, на россыпях 
курумов в редкостойном лиственничнике с кедром и кедровым стлаником. Обра¬ 
зует чистые дерновинки. № 1006, 3506. 

А. /га^ііі/оііит ЬіпбЬ. — 1,6. В основании ствола березы в лиственничнике бе¬ 
резовом, на валежнике в смешанном лесу, на выходах коренных пород на крутом 
склоне. Образует дерновинки с примесью Оісгапит (Іа^еііаге, Вапіопіа ипсіпаіа, 
Зіегеосіоп раііехсепх. №0705, 3705, 1006. 
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7). /шсезсепз Тигпег — 6. На камнях в смешанном лесу, на скалистых об¬ 
нажениях на склонах преимущественно южной экспозиции. Со спорофитами. 
№ 3505. 

*7>. Іеіопеигоп КіпбЬ. — 1. На камнях в лиственничнике березовом на надпой¬ 
менной террасе и в сухом сосновом рододендроновом лесу. № 0705. 

7). топіапит НесЬѵ. ( Огіосіісгапит топіапит (Неб\ѵ.) Ьоекке) — 4,6. На валеж¬ 
нике в лиственничнике багульниково-моховом и в смешанных лесах, на выступаю¬ 
щих корнях кедра в редкостойных лиственничниках с кедром и кедровым стлани¬ 
ком. Образует плотные дерновинки вместе с Вгоікега Іеапа, РІа%іо(кесіит Іаеіит, 
Рокііа пиіапз. №№ 3405, 1106, 3106. 

*7>. тиекІепЬескіі ВгисЬ еі аі. — 4. Падь Бальцы, на гнилушке в лиственнични¬ 
ке багульниковом вместе со Віегеойоп ріісаіиіт. № 1106. 

О. роіузеіит 8ѵѵ. — 1,6. В разнотравном березняке на склоне овражка, на ва¬ 
лежнике в смешанном лесу, на камнях в редкостойном лиственничнике с кедром. 
№ 1105, 3705, 07707. 

О. зсорагіит Неб\ѵ. — 4,6. На камнях, в основании стволов деревьев и на ва¬ 
лежнике в смешанном лесу, на развалах камней выше границы леса. № 3105, 3205, 
3705, 1006, 3506. 

И. зрасіісеит I. Е. 2еПегхІ. ѵаг. врасіісеит — 6. На камнях и на валежнике в 
лиственничниках багульниково-моховых, на камнях в смешанном лесу, на валунах 
выше границы леса, на выходах коренных пород на склоне. № 3405, 3505, 1006, 
1106, 07707, 08107, 08307. 

7). 5 раВісеит ѵаг. зиЬзсаЪгі/оІіит БсЬЦакоѵ — 6. Верхний лесной пояс на камнях 
в лиственничнике багульниково-моховом, на камнях и валежнике в смешанном ле¬ 
су. Образует крупные дерновинки вместе с Нурпит сиргеззі/огте и РагаІеисоЬгуит 
Іоп^і/оііит. Со спорофитами. № 3405, 3505, 3705. 

О. ипсіаІаШт ЗсЬгаб. ех Вгіб. (О. Ьег^егі Віапбош, О. а([іпе Рипск) — 1,4,6. 
В лиственничных и сосновых лесах, образует чистые подушки в основании ство¬ 
лов деревьев. Со спорофитами. 

*йи1утойоп §аоскіепіі В. С. Тал еі V. Ла 6. На камне в березовом лесу, 
23 VII 2007, п. 5. Опред. Т. Н. Отнюкова. 

7). кесіухагі/огтіз Оіпуикоѵа — 4,6. В основании стволов деревьев и на ва¬ 
лежнике в смешанном лесу, на камнях в лиственничнике багульниково-мо¬ 
ховом и на камнях степного каменистого склона. № 3105, 3405, 3705, 2506. Ра¬ 
стет в небольшой примеси в смешанных моховых' дерновинках. В Забай¬ 
калье вид известен еще на территории Сохондинского заповедника (Афонина, 
2007). 

7). істайоркИт (8сЬітр. ех Миеіі. Наі.) К. 8аіІо ( ВагЬиІа іетайоркііа 8сЬітр. 
ех Миеіі. Наі.) — 6. На скальных выходах по левому берегу ручья Ужбогое и на 
камнях. № 08307, 08507. 

И. гапВегі АГопіпа еі 1§паІоѵа — 6. На камнях и валунах по берегам и в русле 
ручьев. Со спорофитами (редко). Недавно описанный вид (АСопіпа, І§паЮѵа, 2007), 
на территории парка довольно обычный, покрывает камни на ручьях Аршан и Уж¬ 
богое, часто образует дерновинки вместе с ВскізІіВіит аросагрит зиЬзр. сапасіепхе. 
В Забайкалье вид известен еще из окр. пос. Кыра, на территории России встречает¬ 
ся также на Анабарском плато, в Бурятии, на Алтае, в Якутии, на Камчатке, в При¬ 
морском крае. 

Оіхііскіит саріііасеит (Неб\ѵ.) ВгисЬ еі аі. — 4,6,7. На камнях и скальных вы¬ 
ходах, в лесу на валежнике, в нишах на береговых склонах ручьев. Со спорофита¬ 
ми. № 0306, 0506, 3106, 3406, 3506, 4006, 08107, 08307, 09007. 
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Оіігіскит суііпйпсит (Несі\ѵ.) Огоиі ( ТгісИосІоп суііпсігісих (Не<і\ѵ.) ЯсЬітр.) 6. 
На береговом склоне ручья Ужбогое с нарушенным растительным покровом. 
Со спорофитами. № 09007(Афонина, 2007). 

7). рихіііит (Несі\ѵ.) Натре — 6. На береговом склоне ручья Ужбогое с нару¬ 
шенным растительным покровом. Со спорофитами. 09007. 

Огерапосіасіих асіипсих (Несі\ѵ.) \Ѵатз(. — 2,5. В осочнике по берегу старицы 
и в осоково-разнотравном сообществе по берегу водоема. № 2705, 2006. 

7). роіусагрох (Віапбоѵѵ ех Ѵоіі) Ѵ/атзІ. (7). асіипсих ѵаг. роіусагрох (Віапбоѵѵ ех 
Ѵоіі) О. КоіЬ — 1,5. На осоково-пушицевом болоте и в осоково-разнотравном 
сообществе по берегу водоема. Образует дерновинки вместе с СаШег§опеИа сихрі- 
сіаіа. № 1505, 2705. 

7). роіу^атих (ВгисЬ еі аі.) Небепаез ( Сатру/іит роіу^атыт (Вгисіі еі аі.) Ьап§е 
еі С. Е. О. Іепкеп) — 3. На опушке березового леса у дороги. № 2405. 

7). хепсііпегі (ВсКітр. ех Н. Миеіі) ХѴатзІ. — 1,3,4. В поименном ивнячке, в мо¬ 
ховой группировке на опушке леса, в осоково-пушицевом болотце, на бугре из 
щебня в пойменном березняке. № 1505, 2405, 2706. 

Епсаіуріа сіііаіа Неб\ѵ. — 3,4,6,7. На скалах, на каменных глыбах в листвен¬ 
ничном лесу, на обрывистых берегах водотоков, на обочине дороги. Образует дер¬ 
новинки часто вместе с Баеіапіа % Іаисехсепх , Рокііа сгисіа. Со спорофитами. 
№ 1905, 3305, 0806, 3506, 4006, 07607, 08207, 08307, 08507, 09007. 

Е. гкаріосагра 8сК\ѵае§г. — 2,4,6. На выходах основных пород, на каменных 
глыбах в основании крутого степного склона и в лиственничнике. Со спорофитами. 
№ 1806, 2206, 2406. 

*Е. хіЬігіса (\Ѵеіпт.) ХѴатзІ. — 1,3. В полынно-злаковой степи на крутом юж¬ 
ном склоне, на каменных глыбах в основании склона в лиственничнике, на опушке 
березового леса у дороги. Со спорофитами. № 1605, 1805, 1905, 2406. 

*Е. Ігаскутіігіа КіраП (Е. гкаріосагра ѵаг. Іеріосіоп (ВгисЬ) ЬіпбЬ.) — 3. На ка¬ 
менной глыбе в лиственничнике. Со спорофитами. № 2206. 

Епіосіоп хскіеіскегі (ВсКітр.) Бете!. — 6. На камнях по берегу ручья, на скаль¬ 
ных выходах у водопада на левом берегу ручья Ужбогое, в лиственничнике на кру¬ 
том каменистом склоне северной экспозиции. Образует крупные чистые дерно¬ 
винки. № 3406, 3506, 08307, 08907. 

Еигкупскіахігит риіскеііит (Нес1\ѵ.) І^паіоѵ еі НиПипеп ( Еигкупскіит риіскеі- 
Іит (Неб\ѵ.) Іепп.) — 1,3—6. На почве в березняке разнотравном, на каменных глы¬ 
бах, выходах коренных пород и в нишах под корнями в лиственничниках. Обра¬ 
зует обширные дерновинки, часто с Ріа^іоікесіит йепіісиіаіит, Рокііа сгисіа. 
№ 1105, 1905, 2805, 2905, 3405, 0506, 08607, 08707, 08907. 

Еигокурпит ІеріоікаІІит (Миеіі. Наі.) Апбо — 5—7. На камнях в горной разно¬ 
травной степи на склоне, на останцах и скалах. Образует чистые уплощенные дер¬ 
новинки или растет вместе с НесЫщіа сіііаіа, Ріаіууугіит герепх. № 2605, 4006, 
08507. 

ЕаЬгопіа сі/іагіх (Вгіб.) Вгіб. — 1—4,6,7. На камнях в полынно-злаковой и раз¬ 
нотравной степи на крутых склонах, на камнях в пойменном березняке и в листвен¬ 
ничниках, на каменных глыбах и выходах коренных пород. Образует нежные, тон¬ 
кие чистые дерновинки или растет в примеси среди Оійутосіоп гапсіегі, НесЬѵщіа 
сіііаіа. Со спорофитами. № 1605, 1705, 2005, 2605, 1506, 1606, 1806, 2206, 2406, 
2506, 4006, 06807,08507. 

*РіххШепх ѵігШиІих (8\ѵ.) ЗѴаЫепЬ. — 6,7. На останцах на гребне горы, среди 
развалов курумов на склоне, на береговом склоне с нарушенным растительным по¬ 
кровом. Со спорофитами. № 4006, 08507, 09007. 
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Ропііпаііх апііругеііса Негі\ѵ. — 2. На камнях по берегу р. Иля. Образует круп¬ 
ные чистые сообщества или растет вместе с Ьеріосіісіуит гірагіит, Ккупскохіе- 
§іит гірагіоШез. № 1406,1706. 

Гипагіа ку^готеігіса Небѵѵ. — 1,3,4,6. На осоково-пушицевом болоте, в осоч- 
нике по берегу протоки, в сухом русле ручья, на тропинке в разнотравном лист¬ 
венничнике, в пойменном березняке. Образует дерновинки вместе с Вгуит аг§еп- 
(еит, ЬерІоЬгуит ругі/огте. Со спорофитами. № 1505, 2005, 2205, 0306, 0506, 
3206. 

Сгіттіа еіаііог ВшсЬ ех Ваік.-Сгіѵ еі Ое N 01 . — 6. На камнях в лиственнични¬ 
ке багульниково-моховом, на выходах коренных пород. Образует чистые дерно¬ 
винки. № 3405, 08107, 08907. 

С. іасиііса І§паЮѵа, Вебпагек-ОсЬуга, АГопіпа еі I. Мипог — 4,6. В верхнем 
лесном поясе на курумах в лиственничнике багульниково-моховом, на каменис¬ 
тых россыпях на склонах горы Алханай. Образует обширные чистые дерновин¬ 
ки. Со спорофитами. №3405, 1006, 07207, 07707. Для Забайкальского края ука¬ 
зывается еще по сборам Л. В. Бардунова (р. Шилка, верхнее течение р. Боти) и 
Р. В. Филина (р. Наминга) (І§паІоѵа еі аі., 2003), а также он включен в издание экси- 
каг (Афонина и др., 2006). 

*С. Іаеѵщаіа (Вгісі.) Вгій. — 4. На камнях каменистого степного склона. № 2506. 
Опред. Е. А. Игнатова. 

С. Іоп%ігохігі5 Ноок. — 1—7. Самый распространенный вид данного рода, рас¬ 
тет на камнях в лесах и степях, на останцах и скалах. Часто со спорофитами. 
№ 0305, 2005, 3405, 0206, 2906, 3006. 

С. тиекІепЬескіі БсКітр. — 4. Падь Бальцы, в лиственничнике багульниковом 
на камнях. № 1106 (Афонина, 2007). Опред. Е. А. Игнатова. 

С. рііі/ега Р. Веаиѵ. —■ 1—3,5,6. На камнях в пойменном лиственничнике и в 
смешанном лесу, на камнях в иолынно-злаковой разнотравной степи на крутом ка¬ 
менистом склоне, на камнях по берегу р. Иля и на каменистых склонах. Со споро¬ 
фитами. №0305, 1605, 1705, 2605, 3205, 1406, 1506, 2206, 2506. 

НарІосІасНит ап^ихіі/оііит (Натре еі Миеіі. Наі.) ВгоіЬ. — 1,3—6. На камнях 
и в основании стволов деревьев в пойменном лиственничнике, в сухом сосняке и 
березняке, на камнях в верхнем лесном поясе в багульниковом лиственничнике, 
в горной разнотравной степи, у дороги на опушке леса, на лесной тропинке. 
№ 0705, 1905, 2005, 2405, 2605, 3005, 3405, 2106, 2706, 3206. Образует чистые дер¬ 
новинки или с примесью АтЫухіе%іит хегрепх. 

Наріокутепіит Ігіхіе (Сез.) КіпгіЬ. — 6. На камнях в березняке на крутом ка¬ 
менистом склоне и на выходах коренных пород. № 06807, 08907. Растет неболь¬ 
шими дерновинками рядом с АпотоВоп тіпог зиЬзр. іпІе%еггітих. 

НеВхѵі%іа сіііаіа (Небѵѵ.) Р. Веаиѵ. — 1—7. Один из самых распространенных 
видов на территории парка. Растет на камнях и валунах в разных типах леса, в степ¬ 
ных сообществах, на выходах коренных пород, на скалах. Образует чистые дер¬ 
новинки и с примесью других мхов. Со спорофитами. № 0305, 1705, 2605, 1006, 
1506, 4006. 

НеІосНит Ыапсіоті (Р.ХѴеЬег еі О.МоЬг) \ѴагпзІ. — 1. В зарослях ивняка, на осо¬ 
ково-пушицевом болоте и в сыром ернике. Растет вместе с Аиіасотпіит раіихіге, 
Сіітасіит Аепйго'кіех, Сатру/іит хіеііаіит. № 1205, 1505, 0606. 

Н. раіийохит (Аизііп) ВгоіЬ. — 1. В разнотравном лиственничнике на склоне 
овражка. № 1105. 

Нотаііа ігіскотапоШех (Нес1\ѵ.) ВгисК еі аі. — 6. На скалах у водопада на ручье 
Аршан, на замшелых камнях на каменистом склоне, на выходах гранитов в сме- 
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шанном лесу на склоне. Образует покрытия вместе с Нурпит сиргезхі/огте, Еигкуп- 
скіахігит риіскеііит. № 08307, 08507, 08707. 

Ну%гоатЬ Іу.чіеуіит Иитііе (Р. Веаиѵ.) ѴапОегр., ОоГГіпеі еі Небепаез (Ьеріо- 
іісГуит коскіі (ВгисЬ еі аі.) ХѴагпзі.) — 3. У дороги на опушке березового леса. 
№ 2405. 

Ну§гокурпит оскгасеит (Тигпег ех \Ѵі1зоп) Ьоезке — 1,3—6. На камнях у воды 
и в воде, по берегам и в руслах ручьев. Очень распространенный вид с узкой эко¬ 
логической амплитудой. № 1005, 2505, 2805, 3005, 3605, 0106, 0406, 0706, 2106, 
3406, 08807. 

Ну^гокурпит роіаге (ЬіпбЬ.) Ьоезке. — 4,6. В моховых группировках на кам¬ 
нях по берегам и в русле ручьев. № 3005, 3605, 0106. 

H. роіаге (ЬіпсІЬ.) ВгоіЬ. Го. /аісаіит ВгоіЬ. — 4,6. Образует покрытия на кам¬ 
нях по берегам и в руслах ручьев. Характеризуется отчетливо серповидно согну¬ 
тыми листьями. Иногда растет вместе с типичной формой. № 3005, 3605, 0106, 
0706, 3406, 07007. 

Нуіосотіит $р1епйеп$ (Небѵѵ.) ВгисЬ еі аі. — 1,6. В разнотравном березняке 
на склоне овражка, в смешанном лесу на каменистом склоне, в моховой дернине на 
выходах коренных пород. № 1105, 3506, 08707. 

Нурпит сиргеззі/огте Нес1\ѵ. — 4,6. На камнях и валунах в лиственничных 
лесах, на каменистых россыпях, на задернованных скалах. Довольно распростра¬ 
ненный вид, в подходящих условиях может быть доминантом в моховом покро¬ 
ве, образуя обширные чистые покрытия, иногда с примесью АЬіейпеІІа аЬіеІіпа, 
Нейы'щіа сіііаіа. № 3405, 1006, 2806, 3506, 06807, 07507, 08507. 

ІзорІегу%іор5І5 тиеііегіапа (БсЬітр.) 2. Іѵѵвіз. — 4,6. На камнях в лиственнич¬ 
нике в верхнем лесном поясе и в смешанном лесу на каменистом склоне, на замо- 
ховелых скальных выходах. Образует мелкие группировки или растет в примеси. 
№ 3405, 1106, 07607, 07707, 08207, 08707 (Афонина, 2007). 

I. риіскеііа (НесЬѵ.) 2. І\ѵаіз. (ІхорІегу§іит риіскеііит (Ней\ѵ.) А. 1ае§ег) — 4,6. 
На развалах курумов в лиственничниках, на влажных скалах и камнях, в нишах под 
корнями деревьев. Чаще растет как примесь в смешанных дерновинках, реже обра¬ 
зует чистые группировки. № 0506, 2806, 3006, 3506. 

І\ѵа(ткіе11а Іеисоігіска (Мііі.) \Ѵ. К. Виск еі Н.А.Сгит ( НаЪгойоп Іеисоігіскш 
(Мііі.) Регзз.) — 6. На камнях в верхнем лесном поясе в багульниковом лист¬ 
венничнике. № 3405. 

ЬеріоЬгуит ругі/огте (Нес1\ѵ.) ѴѴіІзоп — 3—5. На камнях в пойменном березо¬ 
вом лесу, в лиственничнике, нв днище распадка в горелом лиственничнике, в осо¬ 
ково-разнотравной группировке по берегу водоема. Со спорофитами. № 2005, 
2705, 0306, 0406. 

Ьеріосіісіуит гірагіит (Небѵѵ.) \ѴагпзІ. — 2. На камнях по берегу р. Иля, среди 
Якупско.чіе^іит гірагіоісіез. № 1706. 

Іеріойопйит /Іехі/оііит (Біскз.) Натре — 3,4,6,7. На камнях и валежнике в 
смешанном лесу, на курумах в лиственничнике, на каменистых россыпях, на остан¬ 
цах, на валунах по берегам ручьев. Обычно растет в примеси среди СатуЫіит 
зоттег/еіііі, Оісгапит /Іа^еііаге, ЕаЪгопіа сі/іагіз, РІаІу§угіит герепз, Зіегеосіоп 
раііеъсет, № 3205, 3705, 0506, 1006, 2206, 3806, 4006, 07507, 08207, 08707, 08907. 
Вид включен в Красную книгу Читинской области и Агинского Бурятского авто¬ 
номного округа (2002), но последние исследования показали, что он имеет доволь¬ 
но широкое распространение в Забайкалье. 

Ьеріоріеп^упапйгит аизіго-аіріпит Миеіі. Наі. — 7. На вертикальной поверх¬ 
ности скалы, в примеси к Ьеріосіопііит /Іехі/оііит . № 4006. Впервые для Забай- 
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кальского края (Читинской области) этот вид приводится из окр. пос. Улеты (Бар- 
дунов, Дударева, Будаева, 2004). 

ЫпйЪег^іа Ьгаскуріега (Мііі.) КіпОЬ. — 3. На каменной глыбе в лиственничном 
лесу, в дерновинке вместе с РаЬгопіа сіііагіз. № 2206. Редкий вид, включен в Крас¬ 
ную книгу Читинской области и Агинского Бурятского автономного округа (2002). 

Меезіа ігщиеіга (Іоіусі..) Аоп§Ыг. — 1. На осоково-пушицевом болоте, растет 
вместе с Огерапосіасіиз зепйіпегі. № 1505. 

Мпіит Іусоросііокіез 8с1і\ѵае§г. — 6. На задернованных валунах в смешанном 
лесу на крутом каменистом склоне. № 3506. 

М. таг^іпаіит (Біскз.) Р. Веаиѵ. — 6. На валежнике в смешанном лесу, на поч¬ 
ве по берегу ручья. № 3106, 08807. 

М. ікотзопіі БсЬііпр. (М. огІІюпііупсИит Миеіі. Наі. ) — 1,6. На камнях по бе¬ 
регу реки, на береговых обрывах водотоков, на камнях и в нише под корнями в 
лиственничнике в верхнем лесном поясе, на береговом склоне с нарушенным рас¬ 
тительным покровом. Образует плотные крупные дерновинки. №№ 0405, 3305, 
3405, 06907, 07107, 09007. 

МуигеІІа ]ы1асеа (8сЬ\ѵае§г.) ВгисЬ еі аі. — 6. На обрывистом берегу водотока, 
на валежнике в смешанном лесу, в нише под корнями деревьев на берегу ручья, на 
крупных задернованных валунах. Образует чистые дерновинки или растет вместе 
с Роііііа сгисіа, Баеіапіа %Іаисезсепз. № 3305, 3705, 3006, 08607. 

Муигосіайа тахітотсгіі (О.О.ВогзЬсЬ.) 8іееге еі \Ѵ. В. 8сКойе1с1 — 3,6. На ска¬ 
льных выходах, на камнях и в нишах среди камней в верхнем лесном поясе, на кам¬ 
нях и в нишах под корнями деревьев по берегам ручьев. Образует чистые дерно¬ 
винки или растет вместе с Апотосіоп тіпог зиЬзр. іпіе^еггітиз, Епіосіоп хсківіске- 
гі, Охузіе^из (епиігозігіз, Ріа^іотпіит сизрісіаіит. № 2005, 2405, 3405, 3006, 3306, 
3506, 09007. 

А Г ескега реппаіа Нес1\ѵ. — 3,4,6. В лиственничнике в верхнем лесном поясе в ни¬ 
шах между курумами, на замоховелых валунах, на скальных выходах в глубоких 
трещинах. Со спорофитами. Образует чистые дерновинки с незначительной при¬ 
месью Супосіопііит азрегі(оІіит, Рзеисіоіезкееііа раріііоза, Тгаскусузііз иззигіепзіз. 
№ 0506, 2206, 2906, 3506,’ 07207, 08107. 

Опсоркогиз ѵігепз (Небѵѵ.) Вгісі. — 4—6. В моховых группировках и ивняко¬ 
вых зарослях по берегам ручьев, на камнях на берегах и в руслах ручьев, на ва¬ 
лежнике в смешанном лесу. Образует чистые покрытия или с примесью йШуто- 
сіоп іапсіегі. Со спорофитами. Довольно распространенный вид на территории пар¬ 
ка. № 2805, 3605, 3705, 0206, 0706, 3006, 3406, 07107. 

О. \ѵакІепЬег%іі Вгісі. — 1,6. В основании стволов деревьев и на гнилом стволе 
березы в лиственничнике березовом, на валунах в редкостойном лиственничнике. 
Со сиорофитами. № 0705, 0805, 0905, 3105, 07707. 

Огікоігіскит оЫизі/оІіит Вгісі. ( Бігоетіа оЬіизі/оІіа (Вгісі.) 1. На§еп) — 3,6. 
На каменной глыбе в лиственничнике, на стволе тополя в пойменном смешанном 
лесу, на скальных выходах. № 2206. 

*0. зопіісіит 8и11. еі Ье^. — 6. На валежнике в лесу, на камнях по ручью. 
Со спорофитами. № 3705, 3406. 

О. зресіозит Ыеез — 1,6. На стволе поваленной лиственницы в березовом лист¬ 
венничнике, на валежнике в смешанном лесу. Со спорофитами. №№ 0805, 3106. 

Охузіе^из Іепиігозігіз (Ноок. еі Тауіог) А. і. Е. 8т. — 1—4,6,7. На каменных 
глыбах в пойменном лесу, на замшелых береговых обрывах, на камнях на камени¬ 
стых россыпях и по берегам ручьев, на скальных выходах. Образует смешанные 
дерновинки вместе с АтЫузіе%іит зегрепз, Спезігит зскізіі, Муигосіайа тахіто- 
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Шеги, РІа%іотпіит асиіит, Руіаізіароіуапіка. № 0506,2005,3205, 3405,1006,2206, 
2906, 4006, 07607, 08007, 08307. 

Раіигіеііа здиаггоза (Неб\ѵ.) Вгісі. — 4. Падь Бальцы, сырой моховой ерник 
с багульником. № 0606. 

Рагаіеисоѣгуит Іоп§і/оІіит (Неб\ѵ.) Ьоеяке — 4,6. В верхнем лесном поясе 
на камнях в лиственничнике, в нижнем лесном поясе на камнях и валежнике в сме¬ 
шанном лесу, на замшелых курумах. Образует небольшие группировки и растет 
в моховых дерновинках вместе с Бісгапит /га%Иі/оІіит, й. зрайісеит , РІа^іоіИе- 
сіит Аепіісиіаіит, Біегеойоп коітепіі. № 3405, 3505, 3705, 1006, 1106, 2706, 01107, 
07707. 

*РкіІопоііз саезрііоза Іиг. — 2. На камнях по берегу р. Иля. № 1406, 1706. 

Р./опІапа (Неб\ѵ.) Вгісі. — 1,2. На камнях по берегу реки. № 0405, 1505. 

Ріа^іотпіит асиіит (ЬіпбЬ.) Т. Ь Кор. ( Мпіит (гіскотапез Мііі.) — 1,2,4—6. 
На камнях и на почве по берегам ручьев и на р. Иля, на валунах в лиственнични¬ 
ке и смешанном лесу, на скальных выходах. № 0405, 2805, 0306, 1006, 1706, 3006, 
08407. 

Р. соп/егіШепз (ЬіпсІЬ. еі Атеіі) Т. 1. Кор. ( Мпіит соп/егіігіепз (ЬіпсІЬ. еі Атеіі) 
КіпбЬ). — 6. На задернованных валунах в смешанном лесу на крутом камени¬ 
стом склоне, в смешанной дерновинке вместе со Біегеойоп ріісаіиіиз. № 3506. 

Р. сшрігіаіит (Несі\ѵ.) Т. 1. Кор. — 1,3,5,6. В зарослях ивняка и спиреи по лож¬ 
бине стока, в моховом сообществе по берегу ручья, на камнях и в основании ство¬ 
лов деревьев в смешанном лесу, на скалах. Образует дерновинки вместе с Епіо- 
йоп зскіеіскегі, Мѵигосіасіа тахітошсііі. № 1205, 2005, 2805, 3105, 3405, 2606, 
3506. 

Р. еіііріісит (Вгісі.) Т. 1. Кор. ( Мпіит ги§ісит Ьаиг.) — 1,4,6. На осоково-пуши- 
цевом болоте, в моховой группировке по берегу водотока, в прибрежном ивняке, 
в осиново-березовом лесу по берегу ручья, на камнях и валежнике в смешанном ле¬ 
су. № 1505,3005, 3505, 0706, 3106, 07007. 

Р. тесііит (ВшсЬ еі аі.) Т. 1. Кор. ( Мпіит тесііит ВшсЬ еі аі.) — 6. На валежни¬ 
ке в смешанном лесу, в моховом сообществе по берегу ручья. Со спорофитами. 
№ 3705, 08807. 

Ріа^іоікесіит йепіісиіаіит (Несі\ѵ.) ВшсЬ еі аі. — 4,6. На камнях в листвен¬ 
ничнике на крутом каменистом склоне и в смешанном лесу, на выходах коренных 
пород. Со спорофитами. Образует чистые дерновинки и растет вместе с Еигкуп- 
скіазігит риіскеііит, Бапіопіа ипсіпаіа, Біегеосіоп ріісаіиіиз. №0506, 1106, 3506, 
08607, 08707. 

Р. Іаеіит ВшсЬ еі аі. — 4,6. На камнях и в нишах среди камней в багульнико¬ 
вом лиственничнике, в мохово-лишайниковых сообществах среди развалов куру- 
мов, на валунах и выходах коренных пород. Часто растет вместе с Нурпит сиргез- 
зі/огте, Рокііа пиіапз. № 3405, 0506, 1006, 07207, 08707. 

*РІа(усІіс{уаіип^егтаппіоісіез (Вгісі.) Н.А.Сшт — 6. В нише под корнями дере¬ 
ва на склоне к ручью, вместе с ІзорІегу§іорзіз риіскеііа. № 3006. 

РІаГузугіит герепз (Вгісі.) ВшсЬ еі аі. — 1 —7. Очень распространенный вид, 
растет в основании стволов деревьев, на валежнике, камнях, скалах. № 0305, 0705, 
0905, 2005, 2605, 3005, 3205, 3705, 0306, 1006, 1506, 2006, 2906, 2007, 07507. 

Ріеигогіит зскгеЬегі (Вгісі.) МіИ. — 6. В разнотравном лиственничнике, сме¬ 
шанном лесу. Образует дерновинки вместе с Оісгапит роіузеіит. № 3405, 3106. 

Рофегаеа Іауіоѵіі (Робр.) 2. І\ѵаІ§. еі ОНте ( Сатруііит Ъуіоѵіі (Робр.) 
Ьаг.) — 4. Падь Бальцы, на гнилушке на берегу ручья. Со спорофитами. Образует 
довольно крупную дерновинку с примесью Опсоркогиз ѵігепз. № 0806. Восточно- 
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азиатский вид, ареал которого охватывает Южную Сибирь, российский Дальний 
Восток, северную Японию (Хоккайдо), северное побережье Китая (І§паІоѵ, Апсіо, 
І§паІоѵа, 1996). 

Роуопаіит игпіуегит (Нес1\ѵ.) Р. Веаиѵ. — 6. На камнях и выворотах кор¬ 
ней в смешанном лесу, на обочине дороги, на галечнике у ручья. № 3205,02007. 

РоНІіа сгисіа (Неб\ѵ.) ЬіпсІЬ. — 1—7. Распространенный вид на территории пар¬ 
ка. На камнях, на валежнике и выворотах корней в лиственничниках и в смешан¬ 
ном лесу, в трещинах и нишах скал, под корнями на береговых обрывах. Со споро¬ 
фитами. № 3405, 3705, 0306, 0406, 2806, 3006, 08307. 

*Р. еіопуаіа Неб\ѵ. — 6. Береговой склон с нарушенным растительным покро¬ 
вом. Со спорофитами. № 09007. 

Р. ІопуісоШз (Нес1\ѵ.) ЬіпсІЬ. — 6. На скальных выходах по берегу ручья Аршан, 
на выходах коренных пород и на камнях в смешанном лесу. Со спорофитами. 
№ 07607, 08207, 08607, 08707. 

Р. пиіапз (Не<і\ѵ.) ЬіпсІЬ. — 6. На задернованных береговых обрывах, в нишах 
под корнями деревьев, на камнях и валежнике в лиственничнике и смешанном 
лесу. Со спорофитами. № 3405, 3705, 08207. 

*Р. \ѵакІепЬегуіі (Р.\ѴеЬег еі Б.МоЬг) А. Ь. Апбгешз — 3,4. На каменных глы¬ 
бах по берегу ручья, в ивняке вдоль ручья. Образует дерновинки с Ркііопоііз /оп- 
Іапа. № 2005, 0706. 

Роіуігісказігит аіріпит (Несі\ѵ.) О. Ь. 8т. ( Роіуігіскит аіріпит Неб\ѵ.) — 6. 
На камнях и валежнике в лиственничниках и смешанных лесах, в моховых сооб¬ 
ществах на выходах коренных пород. № 3405, 3106, 3506, 08707. 

Р. Іопуізеіит (8\ѵ. ех Вгісі.) О. Ь. 8т. ( Роіуігіскит угас Не Ьіскз.) — 1. В лист¬ 
венничном лесу по берегу реки, 16 VII 05. 

Роіуігіскит соттипе Неб\ѵ. — 6. На камнях в смешанном лесу. Образует дер¬ 
новинки вместе с Аиіасотпіит ІигуіНит, КкуіШит гиуозит. № 3505. 

Р. Іипірегіпит НесЬѵ. — 1,4,7. В пойменном лиственничнике на каменных ме¬ 
дальонах, в разнотравном березняке, на задернованных останцах. № 0305, 1105, 
0506, 4006. 

Р. зігісіит Вгісі. — 4,6. На валежнике в смешанном лесу, на валунах в лист¬ 
венничнике, в мохово-лишайниковой группировке на развалах курумов. № 3705, 
1006, 07207. 

РзеиНоЪгуит сіпсІШіоісіез (НиеЬепег) Т. Ь Кор. ( Мпіит сіпсіісііоісіе!; НиеЬе- 
пег) — 1,4. В ивняках по ложбине стока и по берегу ручья. № 1205, 0706. 

РзеиНоІезкееІІа пегѵоза (Вгісі.) ^Коіт ( Ьезкееііа пегѵоза (Вгісі.) Ьоезке) — 6. 
На камнях по берегу ручья. № 3406. 

Р. рарШоза (ЬіпсІЬ.) КіпгіЬ. ( Неіегосіасііит рарШозит (ЬіпсІЬ.) ЬіпсІЬ.) — 3,6. 
На валунах в лиственничнике и в смешанном лесу. Растет как примесь среди Оі- 
сіутосіоп гапсіегі, Мескега реппаіа. № 2206, 2906, 08707. 

*Р. гирезігіз (Вег§§г.) Несіепаез еі Ь.БоесіегзІг. (Р. пегѵоза ѵаг. гирезігіз (Вег§§г.) 
^Ьоіт) — 6. На влажных скалах. № 2806. 

Р. іесіогит (Рипск ех Вгісі.) КіпсіЬ. ех ВгоіК. — 6. В основании стволов деревьев 
и на камнях в смешанном лесу. № 3105, 08607. 

Рііііит сгізіа-сазігепзіз (Нес1\ѵ.) Ье N 01 . — 1,6,7. На почве и валежнике в разно¬ 
травном березняке и смешанных лесах, на задернованных валунах в лиственнични¬ 
ках, в мохово-лишайниковых сообществах на развалах курумов. № 1105, 3405, 
3705, 07207, 07707. 

Ріускотіігіит зіпепзе (МіП.) А. Іае§ег — 3. На каменной глыбе в листвен¬ 
ничнике. Со спорофитами. № 2206. Согласно А. Л. Абрамовой и И. И. Абрамо- 
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ву (1980), это типичный восточноазиатский вид. На территории России он известен 
в Южном Приморье, где является нередким видом (Бардунов, Черданцева, 1982), 
в Даурии (Бардунов, 1969), самые западные находки отмечены на Алтае ((І§паЮѵ, 
1994). 

Руіаізіа роіуапіка (Небѵѵ.) ВшсЬ еі аі. — 1,3,6. В основании стволов и на ва¬ 
лежнике в лиственничниках и смешанных лесах, на скальных выходах. Со споро¬ 
фитами. № 0705, 0805, 1205, 2005. 

КкаМоѵ/еізіа сгі.чраіа (Піскз. ех \ѴііЬ.) ЬіпбЬ. (К. кизепеѵае ВгоіЬ.) — 5,7. На ва¬ 
лунах в березовом лесу, на останцах. Со спорофитами. № 2605, 4006. 

КкойоЪгуит го.чеит (Небѵѵ.) Ьішрг. — 1. В разнотравном березняке на склоне 
овражка, в незначительной примеси среди Неіойіит раіийозит. № 1105. 

Якупско.чіеуіит гірагіоШез (Небѵѵ.) Сагбоі ( РІаІукурпШіит гірагіоісіез (Нес1\ѵ.) 
Біхоп) — 6. На камнях по берегу реки и под водопадом. № 3006, 1706 (Афони¬ 
на, 2007). 

Ккуййіит ги^о.чит (Небѵѵ.) КіпбЬ. — 1—7. Довольно обычный вид на террито¬ 
рии парка, растет преимущественно в сухих открытых местообитаниях — на кам¬ 
нях и на почве в сухих лесах, на каменистых склонах, на скалах. № 0305,3505,0506, 
3506. 

Заеіапіа %Іаисезсепз (Небѵѵ.) ВгоіЬ. — 6. В нишах под корнями деревьев по бе¬ 
регу ручья, на камнях в лесу, в нишах на скалах и каменистых россыпях. Со спо¬ 
рофитами. Часто растет вместе с Вагігатіа роті/огтіх, Епсаіуріа сіііаіа, Муигеііа 
]иІасеа, Рокііа сгисіа. № 3006, 3305, 3506, 08107, 08307. 

Запіопіа ипсіпаіа (Небѵѵ.) Ьоезке — 6. В лесу на почве и в основании стволов 
деревьев. №№ 3105, 0306. 

*ЯскІ5іШит а^ах.чіііі 8и11. еі Ьезц. — 1. На камнях по берегу р. Иля. Со споро¬ 
фитами. № 0405. 

5. аросагрит (Небѵѵ.) ВшсЬ еі аі. зиЬзр. аросагрит — 6. На камнях в смешан¬ 
ном лесу. Со спорофитами. № 3205. 

5. аросагрит (Небѵѵ.) ВшсЬ еі аі. зиЬзр. сапасіеюе (Оиргеі) Н. Н. Віот ех 
В. Н. АИеп еі Ригзеіі — 5,6. На камнях в лиственничниках, на валунах по берегам 
и в руслах ручьев. Со спорофитами. № 3005, 3405, 3406,06907,07007,07407. Впер¬ 
вые для России, в том числе и для Забайкалья, указывается Н. Н. Віот еі аі. (2006). 

5. раріііозит Сиіт. — 6. На камнях в лиственничниках, на выходах коренных 
пород на склоне южной экспозиции. Со спорофитами. № 3405, 08707 (Афони¬ 
на, 2007). 

*5. ріаіуркуііит (Мііі.) Регзз. (Я. гіѵиіаге зиЬзр, Іаіі/оііит (І.Е.2еІІегзІ.) В.Вге- 
шег) — 6. На камнях по берегу ручья. Со спорофитами. № 08807. 

5. гіѵиіаге (Вгіб.) Робр. — 1,6. В нижнем и верхнем лесном поясах на камнях 
и в моховых дерновинках по берегам ручьев. Со спорофитами. № 1005, 3005, 
3405. 

Зсіиго-курпит §1асіа1е (ВшсЬ еі аі.) І§паІоѵ еі Ниііипеп ( Вгаскуікесіит %1асіа1е 
ВшсЬ еі аі.) — 6. В моховых сообществах и на камнях по берегу ручья, на камнях 
и валежнике в смешанном лесу. Со спорофитами. № 3005, 3205, 3705, 08807. 

5. ріитозит (Неб\ѵ.) І§паЮѵ еі Ниііипеп ( Вгаскуікесіитріито.чит (Неб\ѵ.) ВшсЬ 
еі аі.) — 6. На камнях и скальных выходах по берегам ручьев, на задернованных 
береговых обрывах. № 3605, 0106, 06907, 07107, 07607. 

Зрка%пит аіщихІі(оІіит (С. Е. О. Іепзеп ех Киззоѵѵ) С. Е. О. Іепзеп — 4. Падь 
Бальцы, сырой моховой ерник с багульником. № 0606. 

5. здиаггозит Сгоше — 4. Падь Бальцы, в сыром моховом ернике. Образует 
крупные дерновины с примесью Запіопіа ипсіпаіа. № 0706. 
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5. іегех (ЗсЬітр.) Аоп^зіг. — 4,6. Падь Бальцы, в сыром моховом ернике с ба¬ 
гульником, в густом ивняке вдоль русла ручья и в тополево-лиственничном лесу 
по берегу ручья Ужбогое. Образует крупные чистые дерновины. № 0606, 0706. 

*8іегеойоп Ігоітепіі ( Апсіо) І§паІоѵ еі 1§паіоѵа ( Нурпит Иоітепіі Апбо) — 6. 
На задернованных валунах и выходах коренных пород в смешанном лесу. Со спо¬ 
рофитами. № 3506, 08707. 

5. раііезсет (Неб\ѵ.) Мііі. ( Нурпит раііехсепх (Нес1\ѵ.) Р. Веаиѵ.) — 4 , 6 . На ва¬ 
лежнике в смешанном лесу, на валунах и в основании стволов деревьев в лист¬ 
венничниках. Образует чистые дерновинки или с примесью Оісгапит/га%іІі(Ыіит, 
Еигкупскіахігит риіскеііит, Ьеріойопііит ]Іехі(оІіит. Со спорофитами. №№ 3705, 
1006, 07707. 

ріісаіиіиз ЬіпбЬ. — 1 , 4 , 6 . В разнотравном березняке на склоне овражка, 
на камнях, курумах и валежнике в лиственничниках, на валунах по берегу ручья 
и на тропе близ ручья Аршан. №№ 1105, 3405, 0506,1006, 1106, 2906, 3506, 07707, 
08707. 

5ігатіпег§оп хігатіпеит (Біскз. ех Вгігі.) Небепаеь ( СаИіег^оп хігатіпеит 
(Біскз. ех ВгЫ.) КіпсІЬ.) — 4. Падь Бальцы, в сыром багульниково-моховом ерни¬ 
ке, в густом ивняке по ручью. Образует дерновинки вместе с РхеийоЪгуит сіпсіі- 
сііоісіез. № 0606, 0706. 

Бігискіа епегѵіх (ВгоіЬ.) І§паІоѵ, Т. 1. Кор. еі Б. О. Ьоп§ ( Серкаіосіайіит гего- 
ѵіі Ьаг.) — 4 , 6 . На развалах курумов на крутом каменистом склоне в лиственнич¬ 
нике, на выходах горных пород. № 0506, 08107. 

Бупігіскіа Іаеѵірііа Вгісі. ( Тогіиіа ро^огит (Міісіе) Бе N 01 .) — 6,7. На скалах, вы¬ 
ходах коренных пород, на камнях в березняке на крутом каменистом склоне. Обра¬ 
зует чистые дерновинки или с примесью РаЬгопіа сіііагіз. № 4006,06807,08107. 

У гигаііз (Несі\ѵ.) Р. \ѴеЬег еі В. МоЬг ( Тогіиіа гигаііх (Несі\ѵ.) Р. Оаегіп., В. Меу. 
еі ЗсЬегЬ.) — 6. На выходах коренных пород. № 08907. 

У .чіпеп.чі.ч (Миеіі. Наі.) ОсЬуга ( Тогиіа .чіпеп.чі.ч (МиеІІ.НаІ.) ВгоіЬ.) — 2 , 3 . На кам¬ 
нях на крутом каменистом степном склоне, на валунах в основании каменистого 
склона и в лиственничнике. № 1506, 1606, 2206. 

Теігаркіз реііискіа Небѵѵ. — 4 . Падь Бальцы, на валежнике в рододендроновом 
лиственничнике, вместе с Оісгапит/га^Ш/оІіит, Вгоікега Іеапа, Ріа^іоікесіит Іае- 
Шт. Со спорофитами. № 0906. 

Теігаріосіоп ап^изіаіиз (Небѵѵ.) ВгисЬ еі аі. — 6. В рододендроновом листвен¬ 
ничнике на склоне, 22 07 2007, 5. п. 

Т тпіоісіе.ч (Несіѵѵ.) ВгисЬ еі аі. — 3. На каменной глыбе в пойменном березня¬ 
ке. № 2005. 

ТкиШіит аштііе (МіП.) А. 1ае§ег (Г. ркШЬегШ Ьітрг.) — 1 , 6 . На почве в разно¬ 
травном березняке, на валежнике и камнях в смешанном лесу, на задернованных 
выходах гранитов. Образует чистые покрытия. № 1105, 3705, 3506, 08707. 

Тіттіеііа апотаіа (ВгисЬ еі ЗсЬітр.) Ьітрг. — 7. На останцах. № 4006. 

Тотепіурпит пііет (Небѵѵ.) Ьоезке — 1. В разнотравном березняке на склоне 
овражка и в ернике в небольшой ложбинке. № 1105, 1405. 

Тогіеііа аірісаіа Біхоп — 6. На камнях под водопадом у ручья Аршан. В сме¬ 
шанной дерновинке среди ОШутоВоп гапсіегі. № 3006. 

*Т. іогіиоза (Несі\ѵ.) Ьітрг. — 7. На останцах. Небольшая группировка, постра¬ 
давшая от пожара. № 4006. 

Тогіиіа асаиіоп (\ѴііЬ.) К.. Н. 2апс1ег (Рка.чсит сиврійаіит НесЬѵ.) — 3. Основа¬ 
ние степного склона сопки с выходами каменных глыб, в трещинах. Со спорофи¬ 
тами. № 1805 (Афонина, 2007). 
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*Т. Іаигегі (ЗсЬикг) ЬіпсІЬ. (ОехтаІоВоп Іаигегі (ВсЬиІІг) ВгисК еі еі.) — 6. Скаль¬ 
ные выходы по берегу ручья Убжогое. Образует крупную чистую дерновинку. 
Со спорофитами. № 08307. 

Т. тисгопі/оііа 8сЬ\ѵае§г. — 1,6. Сухое русло ручья Аршан, на береговом обры¬ 
ве, 8.п. и в разнотравной луговой степи, № 1305. 

Тгаскусухііх иххигіепхіх (Мааск еі Ке§е1) Т. I. Кор. {Мпіит іттаг^іпаіит 
ВгоіЬ.) — 6. На влажных скальных обнажениях и на задернованных скальных вы¬ 
ходах. Образует небольшие, почти чистые дерновинки с небольшой примесью 
Нурпит сиргеххі/оппе и Охухіе^их іепиігохігіх. № 2806, 08007, 08107. 

*ТгіскохЮтит сгіхриіит ВшсЬ — 1,3,7. В разнотравной степи на склоне терра¬ 
сы, на каменных глыбах в пойменном березовом лесу, на останцахі № 0105, 2005, 
4006. 

ІЛоІа сигѵі/оііа (\ѴаЫепЬ.) ЬіЦ. — 4,6,7. На камнях и в нишах между камня¬ 
ми в лиственничниках в верхнем лесном поясе. Со спорофитами. № 3405, 1106, 
07707. 

ІѴагпхІог/іа ехаппиіаіа (ВгисЬ еі аі.) Ьоезке ( йгерапосіасіих ехаппиіаіих (ВгисК 
еі аі.) ЗѴагпзІ.) — 4. В сыром багульниково-моховом ернике и в густом ивняке 
вдоль ручья. № 0606, 0706. 

IV. /Іиііапх (Неб\ѵ.) Ьоезке (Огерапосіасіих /Іиііапх (Неб\ѵ.) \ѴатзІ.) — 4. В сы¬ 
ром багульниково-моховом ернике. № 0606. 

ІѴеіххіа Ьгаскусагра (N668 еі НотзсЬ.) Іиг. ( Нутепозіотит тісгохіотит (Небѵѵ.) 
К. Вг. ех Ыеез еі НотзсК.) — 3. На каменной глыбе в лиственничнике. Со спо¬ 
рофитами. № 1905. 

*2і§оВоп хіЬігісих І§паІоѵ, І§паІоѵа, 2. 1\ѵаІ8. еі В. С. Тап — 5,6. На валуне в 
березняке в небольшой примеси среди Вгаскуікесіит 8р., РаЪгопіа сіііагіх, Нейѵ/і- 
%іа сіііаіа , 8. п. и на камнях в березняке на крутом каменистом склоне. № 06807. 
В субранном образце все растения без спорофитов, очень мелкие, 2—3 мм выс., 
клетки пластинки листа 7.5—10 мкм, выводковые тела в основном 4-клеточ¬ 
ные, 65—87 X 25—30 мкм, обильно развиты на дорсальной стороне пластинки 
листа. Алханайский материал идентифицирован как 2і%о<іоп хіЬігісих. Этот вид 
описан из Хабаровского края (р. Бурея) (І§паІоѵ еі аі., 1999), и он очень близок 
к 2. гирехігіх 8сКітр. ех Ьогепіг, от которого отличается наличием простого пе¬ 
ристома; у 2. гирехігіх перистом отсутствует или сильно редуцирован. Та¬ 
ким образом, разделение этих двух видов без спорофитов практически невоз¬ 
можно. В данном случае определение алхацайского материала основывается на 
данных о распространении 2. хіЫгісих. Согласно авторам, описавшим этот вид, 
он широко распространен в Южной Сибири и на юге российского Дальнего Вос¬ 
тока. 

В настоящее время для национального парка «Алханай» известно 203 вида и 
5 внутривидовых таксонов мхов; один образец, содержащий йісгапеііа зр., не уда¬ 
лось определить до вида из-за отсутствия спорофитов. 33 видов являются новыми 
для Забайкальского края. 

В ходе проведенных исследований было выявлено, что наиболее обедненными 
в бриологическом отношении являются ксерофитные степные сообщества, зани¬ 
мающие главным образом крутые каменисто-щебнистые склоны южной экспози¬ 
ции. Мхи здесь растут в основном на отдельно лежащих камнях — АЬіеІіпеІІа аЫе- 
Ііпа, Еигокурпит Іеріоікаііит, РаЪгопіа сіііагіх, Сгіттіа Іоп^ігохігіх, О. рііі/ега, 
Не<і\ѵщіа сіііаіа, Тогіиіа асаиіоп, Тгіскохіотит сгіхриіит, а на открытых незадерно- 
ванных участках грунта иногда образуют мелкие группировки ВагЬиІа сопѵоіиіа. 
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Вгуоегуікгоркуііит гесигѵігохігит, Вгуит аг^епіеит, Епсаіуріа сіііаіа, Наріосіа- 
сііит апуихіі/оііит. 

В нижнем лесном поясе в сухих березовых и лиственничных лесах и сосняках 
моховой покров развит довольно слабо. В этих лесах мхи в основном приурочены 
к основаниям стволов деревьев или растут на камнях. Наиболее характерными ви¬ 
дами являются АЪіеІіпеІІа аЬіеІіпа, Наріосіайіит аіщихіі/оііит, Ріаіу^угіит герепх, 
Руіаіхіа роіуапіка, КкуііАіит ги§охит, Бапіопіа ипсіпаіа\ на валежнике и гнилых 
пнях встречаются Вгоікега Іеапа, СатруШіит хоттег/еіііі, СупоАопііит ахрегі/о- 
Пит, Оісгапит /Іадеііаге, О. топіапит, Опсоркогих ѵѵакІепЬегуіі, Біегеосіоп раі- 
Іехсепх, Теігаркіх реІІисіАа. В разнотравных смешанных лесах, приуроченных к 
небольшим распадкам и нижним частям склонов, где условия увлажнения более 
благоприятные, моховой покров хорошо развит и образован такими видами, как 
Аиіасотпіит раіихіге ѵаг. ітЪгісаІит, Оісгапит роіухеіит, й. ипсіиіаіит, Еигкуп- 
скіахігит риіскеііит, Нуіосотіит хріепАепх, Ріеигоііит хскгеЬегі, РШіит сгіхіа-сах- 
ігепхіх, КкоАоЬіуит гохеит, Ккуіісііит гиуохипѵ, на камнях были отмечены РаЬгопіа 
сіііагіх, Сгіттіа Іоп%ігохігіх, С. рііі/ега, ЬеріоАопііит/Іехі/оІіит, Ріагу^угіит герепх, 
а в основании стволов деревьев — Наріосіайіит ап^ихіі/оііит, Руіаіхіа роіуапіка, 
БіегеоАопраііехсепх. В лиственничных лесах с примесью сосны и березы на крутых 
каменистых склонах северной экспозиции мхи образуют мощный покров, который 
закрывает камни и почву; встречающиеся останцы на таких склонах также покры¬ 
ты густыми моховыми дернинами. Характерными видами здесь являются Вагіга- 
тіа роті/огтіх, Оісгапит Ъощеапіі , Епіосіоп хскіеіскегі, Нотаііа ігіскотапоіАех, 
Нурпит сиргеххі/огте, Мпіит Іусоросііоісіех, МуигосІаАа тахітотсііі, РІа%іот- 
піит асиіит, Р/а^іоікесіит Аепіісиіаіит, Роіуігіскахігит аіріпит, Біегеосіоп рііса- 
іиіих, ТкиШіит аххітііе и др. 

В верхнем лесном поясе в кедрово-лиственничных и лиственнично-кедровых 
лесах моховой покров носит фрагментарный характер и образован в основном дик¬ 
рановыми мхами ( Оісгапит асиіі/оііит, О. топіапит, О. роіухеіит), а также здесь 
часто встречаются Нурпит сиргеххі/огте, Сгіттіаіасиііса, РагаІеисоЬгуит Іопуі- 
/оііит, Ріа^іоікесіит Іаеіит, ІЛоіа сигѵі/оііа и др. Выше лесного пояса на горе Ал- 
ханай представлены сообщества кедрового стланика с рододендроном, которые 
чередуются с россыпями курумов, а на самой вершине горы господствуют каме¬ 
нистые мохово-лишайниковые тундры. Мхи здесь поселяются на камнях — АпА- 
геаеа гирехігіх ѵаг. раріііоха, Сгіттіа іасиііса, С. Іоп^ігохігіх, ІЛоіа сигѵі/Ыіа — и 
заполняют ннши между камнями, образуя пышные дерновины: Оісгапит еіоіща- 
іит, О. /Іехісаи/е, О. храсНсеит ѵаг. хиЬхсаЬгі/оІіит, Нурпит сиргеххі/огте, Іхоріе- 
гу^іорхіх тиеііегіапа, Муигосіасіа тахітохѵісііі, Иескега реппаіа, РІа§іоікесіит 
Іаеіит, Бае/апіа %іаисехсепх и др. В небольшой депрессии с водой была встречена 
чистая группировка из Оіскеіута /аісаіит. 

Сырые сообщества из ерника и кустарниковых ив приурочены к днищам 
распадков и берегам ручьев. Основными доминантами мохового покрова в них 
являются Вгуит рхеиАоіг'щиеігит, СаІІіеіуоп уі^апіеит, Опсоркогих ѵігепх, Раіи- 
Аеііа хс/иаггоха; вместе с ними встречаются также СІітасіит сіепсігоісіех, Оісга¬ 
пит еіоп^аіит, Огерапосіасіих хепсііпегі, Неіосііит ЫапАоѵѵіі, Ріадіотпіит еіііріі- 
сит, РхеиАоЬіуит сіпсіісііоісісх, Брка^пит хдиаггохит, 8. іегех. В понижениях в 
пойме р. Иля и в днищах распадков встречаются заболоченные участки с осо- 
ково-пушицево-моховыми сообществами, моховой покров в которых образуют 
Віуит рхеисіоігідиеігит, СаІІіеіуоп %і%апіеит, СаШег%опеІІа сихріАаіа, Сатруіі- 
ит хіеііаіит, Сгаіопеигоп /ііісіпит, Огерапосіасіих роіусагрох, Неіосііит Ыап¬ 
Аоѵѵіі. 
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По берегам рек и ручьев часто развиваются моховые сообщества из Вгаскуіке¬ 
сіит гіѵиіаге, Віуит рзеиВоІгщиеітт, СаШегроп рірапіеит, СаПіегропеПа ІіпВ- 
Ьег§іі, Сіітасіит ВепВгоіВез, Сгаіопеигоп/ііісіпит, ОгерапосІаВиз зепВіпегі, Меезіа 
Ігщиеіга, РІа§іотпіит еіііріісит. Непосредственно в воде растут, образуя чистые 
группировки, Нургокурпит оскгасеит, Ропііпаііз апііругеііса, ЬерІоВісІуит гіра- 
гіит, Ккуп скозІеріит гірагіоіВез. Камни и валуны по берегам и в русле рек и ручьев 
являются специфическим типом местообитаний для мхов, обычно в их обрастании 
принимают участие такие виды, как Сгаіопеигоп / ііісіпит , ОіВутоВоп гапВегі, Нур- 
гокурпит оскгасеит, Н. роіаге, Опсоркогиз ѵігепз, Ркііопоііз /опіапа, ЗскізйВіит 
аросагрит зиЬзр. сапаВепзе, Всіиго-курпит ріитозит, часто с примесью Вгуит са- 
ріііаге, В. сгеЬеггітит, В. сусіоркуііит, В. раііепз, В. иііріпозит. Довольно разнооб¬ 
разный состав имеют моховые сообщества, развивающиеся на береговых некаме¬ 
нистых обрывах, здесь мхи поселяются на незадернованных участках, в нишах под 
корнями деревьев и кустарников, под обрывами дерновин. Наиболее характерными 
видами таких местообитаний являются АтЫузіеріит зегрепз, СатруІісНит зоттег- 
/еіііі, Вгуоеіуікгоркуііит /еггщіпазсепз, В. гесипчгозігит, Оізііскіит саріііасеит, 
Оіігіскит суІіпВгісит, Епсаіуріа сіііаіа, Еигкупскіазігит риіскеііит, Ізоріегуріорзіз 
риіскеііа, Мпіит ікотзопіі, Муигеііа уиііасеа, Ваеіапіа ріаисезсепз. 

Самым высоким видовым разнообразием характеризуются моховые сообщест¬ 
ва скальных местообитаний, где были встречены многие редкие и интересные с 
точки зрения бриогеографии мхи: АІоіпа гіріВа, Вгаскуікесіит Ьискапапіі, Вгуое- 
гуікгоркуііит іпаедиаіі/оііит, СозсіпоВоп сгіЬгозиз, ЬерІорІегі§упапВгит аизіго-аі- 
ріпит, кіпВЬегріа Ъгаскуріега, Рокііа ІопрісоІІіз, РзеиВоІезкееІІа гирезігіз, Ріуско- 
тіігіит зіпепзе, Вітскіа епегѵіз, Вупігіскіа Іаеѵірііа, Тіттіеііа апотаіа, Тогіиіа Іаи- 
гегі и др. 

На нарушенных местообитаниях (тропы, обочины дорог, вывороты корней де¬ 
ревьев, старые кострища) обычно поселяются Вгуит аг^епіеит, ВагЬиІа сопѵоіиіа, 
Вгуоеіуікгоркуііит гесигѵігозігит, СегаІоВоп ригригеиз, Епсаіуріа сіііаіа, Еипагіа 
курготеігіса, ЬерІоЪгуит ругі/огте. 

Специфику флоры определяет присутствие восточноазиатских (Тгаскусузііз из- 
зигіепзіз, РІаріотпіит асиіит, Еигокурпит Іеріоікаііит, РоВрегаеа кгуіоѵіі, Вігискіа 
епегѵіз), восточноазиатско-эападносевероамериканеких (АпотоВоп тіпог зиЬзр. іп- 
Іерегптиз, І\ѵаІзикіеІІа Іеисоігіска, МуигосІаВа тахітохѵісгіі, ЬеріорІегіуупапВгит 
аизіго-аіріпит), восточноазиатско-восточносевероамериканских (Вгоікега Іеапа, 
Сгіттіа рііі/ега, Вгаскуікесіит Ьискапапіі, ЬіпВЬегріа Ъгаскуріега) и целого ряда 
редких видов с дизъюнктивными ареалами (Вгуоеіуікгоркуііит іпаериаіі/оііит, 
Епсаіуріа зіЬігіса, Тогіеііа аірісоіа) . 


Благодарности 

Выражаю глубокую благодарность Б. Б. Нимаеву, М. Ц. Итигиловой, И. Ч. Чи- 
митову (Национальный парк «Алханай») и А. В. Галанину (Ботанический сад 
ДВО РАН) за предоставленную возможность и помощь при проведении исследова¬ 
ний на территории парка. Я также признательна В. И. Золотову, М. С. Игнатову, 
Е. А. Игнатовой и Т. Н. Отнюковой за помощь в определении сложных образцов 
по некоторым систематическим группам. 

Исследования поддержаны научной программой ДВО «Комплексные исследо¬ 
вания бассейна реки Амур». 


1895 



СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ 


Абрамова А. Л., Абрамов И. И. К пониманию Ріускотіігіит аііаісит ВгоіЬ. // Новости системати¬ 
ки низших растений. 1980. Т. 17. С. 174—178. 

Афонина О. М. Новые находки мхов в Забайкальском крае. 1 И Агсіоа. 2007. Т. 16. С. 197—198. 

Афонина О. М„ Чернядьвва И. В., Курбатова Л. Е., Кузьмина Е. Ю. Эксикаты мохообразных Рос¬ 
сии и сопредельных государств. Ч. VI (№ 201—250). 2006. С. 1—16. 

Афонина О. М., Чернядьвва И. В., Курбатова Л. Е., Кузьмина Е. Ю. Эксикаты мохообразных Рос¬ 
сии и сопредельных государств. Ч. VII (№ 251—280). 2007. С. 1—14. 

Барду нов Л. В. Определитель листостебельных мхов Центральной Сибири. Л., 1969. 319 с. 

Бардунов Л. В., Дударева Н. В., Будаева С. Э. Новые материалы о распространении листостебель¬ 
ного мха ЬерІоріегі^упапВгит аизіго-аіріпит С. МиеІІ. ( Ьезкеасеае) на юге Сибири // Тигсгапіпоіѵіа. 
2004. Ѵоі. 7. N2. Р. 79—81. 

Бардунов Л. В., Черданцева В. Я. Листостебельные мхи Южного Приморья. Новосибирск, 1982. 
208 с. 

Красная книга Читинской области и Агинского Бурятского автономного округа. Чита, 2002. 
С. 187—214. 

Чернядьвва И. В., Игнатова Е. А. Мхи природного парка «Ключевской» (Камчатка, Дальний Вос¬ 
ток) // Бот. журн. 2007. Т. 92. № 11. С. 1663—1680. 

1%па№ѵ М. В. ВгуорЬуІез оГ АІІаі Моипіаіпз. 1. Зіибу агеа апб Ьізіогу оС ііз ЬгуоІо§іса1 ехріогаііоп // 
Агсіоа. 1994. Ѵоі. 3. Р. 13—27. 

А/опіпа О. М„ І^паіоѵа Е. А. А пс\ѵ зресіез оГ ОіВутоВоп ( Роіііасеае. Мизсі) (гот Азіап Киззіа. Агс¬ 
іоа. 2007. Ѵоі. 16. Р. 133—138. 

Віот Н. Н„ І%паІоѵа Е. А., А/опіпа О. М. Ые\ѵ гесогбз оГ ВскізІіВіит ( Огіттіасеае, Мизсі) іп Киз¬ 
зіа В Агсіоа. 2006. Ѵоі. 15. Р. 187—194. 

Іцпаіоѵ М. 5. Оп ІЬе оссиггепсе оГ ВагЬиІа іпаециаіі/оііа Тауі. ( Роіііасеае, Мизсі) іп АІІаі Моип¬ 
іаіпз И Укр. бот. журн. 1992. Т. 49. № 1. С. 95—97. 

І%паіоѵ М. 5., А{опіпа О. М, І^паіоѵа Е. А. еі аі. СЬеск-ІізІ оГ тоззез оГ Еазі Еоигоре ап б ЫогіЬ Азіа // 
Агсіоа. 2006. Ѵоі. 15. Р. 1—130. 

І%паЮѵ М. 5., Апсіо Н., І^паіоѵа Е. А. ВгуорЬуІе Лога оГ АІІаі Моипіаіпз. VII. Нурпасеае апб геіаіеб 
ріеигосагрз ѵѵііЬ Ьі- ог есозіаіе Іеаѵез // Агсіоа. 1996. Ѵоі. 6. Р. 21— 112. 

І%паіоѵ М. 5.. 1%паюѵа Е. А., Іи/аізикі 2., Тап В. С. Тоѵѵ пе\ѵ тозз Іаха (тот іЬе Вигеуа гіѵег, Киз- 
зіап Раг Еазі И Агсіоа. 1999. Ѵоі. 8. Р. 59—68. 

І^паіоѵа Е. А., І^паіоѵ М. 5. ВгуоегуІІігорНуіІит /егги^іпазсепз (ЗііП.) Сіас. ( Роіііасеае, Мизсі ) іп 
Киззіа // Агсіоа. 2001. Ѵоі. 10. Р. 151 —154. 

І^паіоѵа Е., ВеВпагек-Оскуга Н„ А/опіпа О., Мипог У. А пеѵѵ зресіез оГ Огіттіа ( Огіттіасеае, Миз¬ 
сі) (тот ЫопЬ-ЕазІ Азіа апб Аіазка И Агсіоа. 2004. Ѵоі. 12. Р. 1—8. 


ЗСІММАК.Ѵ 

ТЬе гезиііз оГ ІЬе ЬгуоЛогізІісаІ іпѵезІі§аІіоп іп ІЬе «АІкЬапаі» Каііопаі Рагк (2аЬаіка1іе Теггі- 
Іогу, Гоггпег СЬііа Ке§іоп ап б А§іпзк Вигуаі Аиіопотоиз Агеа) аге ргсзепіеб. ТЬе аппоіаіеб Іізі 
оГ тоззез іпсіибез 203 зресіез апб 5 іпІгазресіЛс Іаха, 33 зресіез аге пе\ѵ Іо ІЬе 2аЬаіка1іе Теггііогу. 
Оепегаі безсгірііоп оГ тозз соѵег іп бійегепі Іурез оГ ЬаЬіІаІз із §іѵеп. 


1896 



УДК 581.8 — 582.89 


Бот. журн., 2008 г., т. 93, № 12 

© А. В. Степанова, А. А. Оскольский 


АНАТОМИЧЕСКОЕ СТРОЕНИЕ ДРЕВЕСИНЫ 
НЕКОТОРЫХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА ВѴРЕЕШѴМ (АРІАСЕАЕ) 

А. V. 5ТЕРАИОѴА, А. А. ОЗКОЬЗКІ. 

ѴѴОСЮ АЫАТОМУ ОР 50МЕ ВѴРЕЕѴКѴМ КЕРКЕ5ЕМТАТІѴЕ5 ( АРІАСЕАЕ) 

Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН 
197376 С.-Петербург, ул. Проф. Попова, 2 
Е-шаіІ: 5іерапоѵаЬоІ@піаі1.ги; о5коІ5кі@уагк1ех.ги 
Поступила 24.01.2008 

Окончательный вариант получен 03.07.2008 


Исследовано анатомическое строение древесины 8 видов рода Виріеигит, имеющих различные 
жизненные формы (кустарник, полукустарник, кустарничек, растение-подушка). Полученные данные 
подтверждают близость Виріеигит к южноафриканскому роду Иеіеготогрка и близким к нему родам, 
лежащим у основания филогенетического древа Аріоісіеае. Наличие спиральных утолщений на стен¬ 
ках сосудов, а также септированных волокон может рассматриваться как анцестральное состояние 
для Виріеигит. Разнообразие древесины изученных нами представителей рода по таким признакам, 
как длина члеников сосудов, диаметр просветов сосудов и их чиело на 1 мм 2 , тип межсосудистой по- 
ровости и размер ее пор, величина интрузивного удлинения волокон, наличие и обилие маргинальной 
аксиальной паренхимы, наличие клеток аксиальной и/или лучевой паренхимы с нелигнифнцирован- 
иыми стенками сопряжено с трансформациями жизненных форм от кустарников к кустарничкам, по¬ 
лукустарникам и подушкам. 

Ключевые слова: древесина, анатомия, филогения, жизненные формы, кустарнички, полу¬ 
кустарники, растения-подушки, Виріеигит, АріоіВеае, Аріасеае, Аріаіех. 

Виріеигит Ь. — один из самых крупных родов в сем. Аріасеае. Он состоит пре¬ 
имущественно из одно- и многолетних трав, включает также древесные и полу¬ 
древесные растения. В его состав входят около 150 видов, распространенных в Ев¬ 
ропе, Северной Африке, Макаронезии и Азии. Наиболее богато род представлен 
в Средиземноморье. 2 вида встречаются далеко за пределами основного ареала: 
один — в Северной Америке, а другой — в Южной Африке. 

Род Виріеигит достаточно четко обособлен от других родов сем. Аріасеае, по¬ 
этому его объем и состав не вызывают разногласий. От подавляющего большинст¬ 
ва зонтичных виды Виріеигит отличаются простыми цельными листьями, нередко 
имеющими параллельное жилкование. Признаки строения листа использовались 
и для внутриродовой систематики Виріеигит (Козо-Полянский, 1915), которая, 
однако, и по сей день остается дискуссионной (Ыеѵез, \ѴаІзоп, 2004, и др.). Пос¬ 
ледняя и наиболее тщательная монографическая обработка рода была выполнена 
Н. \Ѵо1Я" (1910). Несмотря на то что предложенная им система рода неоднократно 
пересматривалась (обзор: Ыеѵез, \ѴаІзоп, 2004), до настоящего времени она остает¬ 
ся наиболее часто используемой внутриродовой классификацией Виріеигит. Фило¬ 
генетический анализ ІТЗ-последовательностей рДНК 32 видов Виріеигит (Ыеѵез, 
ѴѴаізоп, 2004) подтвердил монофилию рода, однако полученные в результате это¬ 
го анализа схемы внутриродовых связей не согласуются ни с системой Вольфа, ни 
с другими системами, предложенными для него. По данным 3. Ыеѵез и М. ЗѴаІзоп, 
в пределах Виріеигит можно выделить 2 субклады: одна из них (рассматриваемая 
этими авторами как подрод Реппіпегѵа 8. 8. Иеѵез еі М. Р. \ѴаІзоп) включает все 
виды с перистым (а также один вид с параллельным) жилкованием листа и зани¬ 
мает базальное положение по отношению к другой субкладе (подрод Виріеигит), 
которая объединяет остальные виды, имеющие только параллельное жилкование. 
Эти результаты нельзя считать окончательными: скорее всего, они будут уточнять- 
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ся по мере расширения списка видов и использования других маркеров. Тем не ме¬ 
нее две крупные субклады, соответствующие подродам Реппіпегѵа и Виріеигит, 
имеют высокую поддержку и, с точки зрения молекулярной филогенетики, уста¬ 
новлены достаточно надежно. 

Для сем. Аріасеае, состоящего в основном из травянистых растений, необычен 
широкий спектр жизненных форм — от невысоких (до 3 м) кустарников до полуку¬ 
старников, многолетних и однолетних трав, — представленный в роде Виріеигит. 
В отличие от некоторых других родов зонтичных ( Шгагаікатпоз ВаІГТ., Муггкі- 
ВепВгоп }. М. Соиіі. еі Козе), в которых имел место переход от трав к кустарникам 
и небольшим деревьям (Озкоізкі, 2001), для Виріеигит кустарники скорее всего 
были исходной жизненной формой. Об этом свидетельствуют данные молекуляр¬ 
ной филогенетики (Ыеѵез, Шаізоп, 2004). 

Важно отметить, что сам род Виріеигит представляет собой обособленную мо- 
нофилетическую группу, которая отходит от основания крупной клады, соответст¬ 
вующей подсем. АріоіВеае, после ответвления от нее субклады, состоящей из юж- 
ноафиканских кустарниковых родов Неіеготогрка СЬат. еі 8сЫкі1., Ап§іпоп КаГ., 
Роіетаппіа Ескі. еі 2еу1і. и С На 8опс1. (Ослѵпіе, Каіг-Оо\ѵпіе, 1999; Ослѵпіе еі аі., 
2001). Таким образом, кустарники в роде Виріеигит (а также в родах, близких к Не¬ 
іеготогрка) демонстрируют анцестральную жизненную форму Аріоісіеае, круп¬ 
нейшего подсемейства зонтичных, унаследованную, по-видимому, от древесных 
предков, близких к Агаііасеае. По этой причине анатомическое изучение древе¬ 
сины Виріеигит представляет большой интерес для понимания путей эволюции 
вторичной ксилемы в порядке Аріаіез. Кроме того, значительное биоморфологи- 
ческое разнообразие позволяет рассматривать Виріеигит как удобную модельную 
группу для изучения структурных аспектов трансформации жизненных форм. 

Настоящая работа ставит своей целью сравнительно-анатомическое изучение 
8 видов Виріеигит, имеющих различную жизненную форму (табл. 1). Все эти виды 
распространены в Средиземноморье, и лишь один из них (В. / киіісозит ) заходит 
в Причерноморский регион и в Закавказье. 3 изученных вида (В. /гиіісозит, В. /о- 
Ііозит 8а1гт. ех ОС и В. %іЬгакагісит) в полном объеме представляют секцию Со- 


ТАБЛИЦА 1 

Образцы древесины, исследованные в работе 


Название 

Регион 

Местонахождение 

Коллектор, номер 

Жизненная форма 

Виріеигит асиіі/оііит 
Воі$5. 

Испания 

Пров. Апбаіисіа, 
Біегга Вегтеіа, высо¬ 
та 1030 м над ур. м. 

5. №ѵе$ 64 

Низкий полукустар¬ 
ник с очень коротки¬ 
ми стволиками (\Ѵо1(Т. 
1910) 

В. сапезсепз 5сНоигЬ. 

Канарские 

острова 

О-в Фуэнтевентура, 
пик 2агга, 860 т 

О. ВигсЬагб, 298 

Кустарник (РапеІаКІ, 
1959), полукустарник 
до 3 м выс. (ѴѴоІГГ, 
1910) 

В. Віапікі/оііит Ои$з. 

Эгадские 

острова 

О-в Мареттимо, из¬ 
вестняковые скалы 

Р. Н. Оаѵіз 

40, 158 

Кустарничек (Меизеі, 
1978) 

В. /оііозит 5а1гт. 
ех ОС 

Марокко 

Вас] Веггеі, 1250 м 
над ур. м. 

Р. Н. Оаѵіз, 54908 

Кустарник до 100 см 
выс. (Тшіп, 1968) 

В. /гиіісезсепз Б. 

Испания 

АІЪасеіе, 800 м над 
ур. м., известняко¬ 
вые скалы 

Р. Р. Саппоп, 

Р. К. Сгапе, 

5. Б. Іигу, 

О. М. Мооге, 540 

Полукустарник 
(Меихеі, 1978) 
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ТАБЛИЦА 1 ( продолжение ) 


Название 

Регион 

Местонахождение 

Коллектор, номер 

Жизненная форма 

Виріеигит /гиіісо¬ 
зит Ь. 

Франция 

Корсика 

Ріогесіійіг 1177 

Кустарник до 250 см 
выс. (Тшіп, 1968) 

В. /іЬгаІІагісит Ьагп. 

Испания 

Пров. Мигсіа, 

Біегга сіе Езрипа, 
590—770 м надур. м. 

5. №ѵез 51 

Кустарник до 200 см 
выс. (Тиііп, 1968) 

В. зріпозит І_. 

Испания 

Пров. Аітегіа, 

Біегга сіе Оасіог; 

2100 м над ур. м. 

М. Р. Сагеіпег, 

5. О. Кпеев, 4753 

Растение-подушка 
(МеивеІ, 1978) 


гіасеае (ЗѴоІіТ, 1910), остальные виды относятся к подсекции Кщісіае секции ЕиЬи- 
ріеига. По другой классификации (ІМеѵез, ѴѴаізоп, 2004), В. /гиіісозит и В. §іЬга1- 
Іагісит попадают в подрод Реппіпегѵа (и соответственно относятся к базальной 
субкладе), остальные же виды — в подрод Виріеигит. В литературе имеются дан¬ 
ные о структуре древесины В. /гиіісозит (Меісаііе, СЬаІк, 1950; Кобгщиег, 1957; 
5с1і\ѵеіп§гиЬег, 1990), В. /оііозит, В. /гиіісезсепз Ь., В. зріпозит Ь. (8сЬѵѵеіп§гиЬег, 
1990) и В. йіапіііі/оіит Оизз. (Кобгі^иег, 1957). 


Материалы и методика 

Материалом для работы послужили образцы древесины Виріеигит, взятые с 
гербарных образцов, хранящихся в Гербарии Королевского Ботанического сада 
в Эдинбурге (Рѵоуаі Воіапіс Сагбеп, ЕсИпЬиг^Ь (Е)), а также образец В. /гиіісо- 
зит (Пѵѵ 6892), полученный из коллекции древесин Института систематики рас¬ 
тений Королевского университета Утрехта (ІпвбШШ ѵоог ЗузІешаІізсЬе Ріапікипсіе 
ѵап сіе Кцкзипіѵегзііеіі Іе ІІІгесЬі (И\ѵ)). Список изученных образцов приводится 
в табл. 1. 

Образцы для исследования брались у основания надземных одревесневших 
стеблей, по возможности — в самой толстой их части. Изготовление препаратов 
для световой микроскопии, мацерация и измерение элементов древесины произво¬ 
дились по общепринятой методике (Яценко-Хмелевский, 1954а). Срезы окрашива¬ 
лись смесью сафранина и алцианового голубого в пропорции 35 : 65 (Запзеп еі аі., 
2004). При описании использовалась терминология, рекомендованная Междуна¬ 
родной ассоциацией анатомов древесины (ІА\ѴА Соттеііее, 1989). 


Результаты 

Древесина рассеяннососудистая или с тенденцией к кольцесосудистости — 
В. /гиіісозит (табл. I, 1), В. /гиіісезсепз (табл. I, 2). Слои прироста выражены не¬ 
отчетливо у В. сапезсепз (табл. I, 3) и отчетливо у остальных видов: их границы 
отмечены 3—6 рядами тонкостенных волокон (В. сапезсепз (табл. I, 5)) или мар¬ 
гинальной аксиальной паренхимой (образующей широкие полосы у В. зріпозит 
(табл. I, 4) и 1—3 тангентальных ряда у остальных видов), а также заметны по рас¬ 
положению просветов сосудов (В. /оііозит) и различию их размеров в ранней и 
поздней древесине (В. /гиіісозит (табл. I, 7), В. /гиіісезсепз (табл. I, 2), В. зріпо¬ 
зит (табл. I, 4)). 
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ТАБЛИЦА 2 

Значения количественных признаков древесины изученных видов Виріеигит 



1900 


Примечание. I — радиус образца, мм; 2 — длина члеников сосудов, мкм; 3 — тангентальный диаметр просветов сосудов, мкм; 4 — число про¬ 
светов сосудов на 1 мм; 5 — длина волокон, мкм; 6 — показатель интрузивности волокон (средняя длина волокон/средняя длина члеников сосудов); 
7 — вертикальный размер пор межсосудистой поровости, мкм; 8 — толшина стенок сосудов, мкм; 9 — толщина стенок волокон, мкм; 10 — максималь¬ 
ная ширина лучей (число рядов клеток). В верхней строке ячейки — среднее значение, в нижней — минимальное и максимальное значения признака. 










Членики сосудов короткие (табл. 2), очень короткие у В. зріпозит (средняя дли¬ 
на 87 мкм) и сравнительно длинные у В. /гиіісозит (средняя длина 276 мкм). Про¬ 
светы сосудов очень узкие (у В. сііапікі/оііит и В. зріпозит их тангентальный диа¬ 
метр не превышает 20 мкм) или более широкие (до 37 мкм в диам. у В. %іЬгаІІагі- 
сит), толстостенные (стенки до 6 мкм в толщ, у В. /гиіісозит). Просветы сосудов 
округлые, в тангентальных и косо-тангентальных цепочках (у В. сііапікі/оііит так¬ 
же в дендритах) ио 2—6 (до 12), реже одиночные (у В. асиіі/оііит, В. /гиіісезсепз и 
В. /гиіісозит преимущественно одиночные, и в группах по 2—3). Перфорационные 
пластинки простые. Межсосудистая поровость точечная очередная (табл. II, /), 
промежуточная между очередной и лестничной, и лестничная (преобладает у 
В. зріпозит (табл. II, 4), встречается также у В. /, гиіісезсепз ); поры обычно очень 
мелкие (их вертикальный диаметр у большинства видов не превышает 4 мкм, и 
лишь у В. /гиіісозит он достигает 7 мкм (табл. 2)). На стенках сосудов имеются 
спиральные утолщения; как правило, они выражены отчетливее в узких сосудах. 

Волокна с умеренно утолщенными и толстыми (В. асиіі/оііит) или тонкими и 
умеренно утолщенными стенками (почти исключительно тонкостенные у В. зріпо¬ 
зит). На радиальных и (реже) тангентальных стенках располагаются многочислен¬ 
ные очень мелкие простые поры. У В. асиіі/оііит, В. ^іЬгаІІагісит, В. /гиіісозит 
найдены немногочисленные септированные волокна. 

Аксиальная паренхима — маргинальная, в непрерывных рядах и 2—3-рядных 
полосах вдоль границ слоев прироста (в широких полосах у В. зріпозит (табл. I, 4), 
отсутствует у В. сапезсепз (табл. I, 5)) и скудная вазицентрическая в виде оди¬ 
ночных тяжей, реже в виде неполных обкладок сосудов; состоит из веретеновид¬ 
ных клеток (почти исключительно из них у В. сііапікі/оііит) и коротких тяжей из 
2—3 клеток (до 4 клеток у В. ^іЬгаІІагісит, В. /оііозит, В. /гиіісозит, В. зріпозит). 
Стенки клеток аксиальной паренхимы тонкие, у В. асиіі/оііит и В. сііапікі/оііит — 
не лигнифицированные. 

Лучи преимущественно одно- и 2—4- рядные (до 5-рядных у В. сііапікі/оііит, 
7-рядных у В. сапезсепз и 8-рядных у В. /гиіісезсепз и В. зріпозит). Лучи состоят 
главным образом из лежачих и квадратных (табл. II, I — 2), реже стоячих клеток 
(табл. И, 5); у В. асиіі/оііит и В. сііапікі/оііит — преимущественно из стоячих и 
квадратных клеток. Однорядные окончания у многорядных лучей 1—2-слойные, 
как правило выражены не отчетливо. Неполные обкладки у многорядных лучей 
обычны у В. § іЬгаІІагісит . Стенки клеток лучей тонкие или утолщенные (В. /ги¬ 
іісозит, В. § іЬгаІІагісит , В. асиіі/оііит), лигнифицированные; клетки с тонкими 
нелигнифицированными стенками встречаются у В. асиіі/оііит, В. сііапікі/оііит, 
В. /гиіісезсепз (табл. II, 2) и В. зріпозит (табл. II, 4). 


Обсуждение 

Анатомическое строение древесины Виріеигит в целом типично для древес¬ 
ных зонтичных. Как н для подавляющего большинства представителей Аріасеае и 
в особенности подсем. Аріоісіеае (МеісаІГе, СЬаІк, 1950; Косйщиег, 1957; Озкоізкі, 
2001; 8сЬѵѵеіп§гиЬег, 1990), для этого рода характерны: короткие членики сосудов 
(их длина не превышает 400 мкм), исключительно простые перфорационные плас¬ 
тинки, скудная вазицентрическая аксиальная паренхима (обычно в сочетании с 
маргинальной), волокна преимущественно с тонкими или умеренно утолщенными 
стенками. Особого внимания заслуживает, однако, наличие спиральных утолще¬ 
ний на стенках сосудов Виріеигит. Среди древесных зонтичных спиральные утол- 
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щения были отмечены лишь у НеіеготогрНа (МеІсаКе, СЬаІк, 1950; Ко<1гі§ие2. 
1957; Озкоізкі, 2001) и близких к ней южноафриканских родов Ап§іпоп, СНа и Роіе- 
таппіа (Оскольский, неопубл. данные), а также у Меіапозеііпит НоЯгп. (8сЬ\ѵеіп- 
дгиЬег, 1990). При этом, согласно данным молекулярной филогенетики (Оо\ѵпіе, 
Каіг-Ооѵѵпіе, 1999; Ооѵѵпіе еі аі., 2001), как Виріеигит, так и НеіеготогрНа с близ¬ 
кими родами образуют 2 четко обособленные монофилетические группы, отходя¬ 
щие от самого основания крупной клады, соответствующей АріоіВеае; Меіапозеіі- 
пит же не состоит в близком родстве с этими 2 базальными группами (Ьее, Оо\ѵпіе, 
2000). Таким образом, наличие спиральных утолщений в сосудах следует рассмат¬ 
ривать как анцестральное состояние для подсем. Аріоісіеае, возврат к которому на¬ 
блюдается у Меіапозеііпит. 

Наряду с обшим сходством в строении древесины изученные виды Виріеигит 
заметно различаются между собой по распределению сосудов на поперечном сре¬ 
зе (рассеяннососудистость или более или менее выраженная кольцесосудистость), 
длине члеников сосудов, диаметру просветов сосудов и их числу на 1 мм 2 , типу 
межсосудистой поровости и размеру ее пор, величине интрузивного удлинения во¬ 
локон, наличию и обилию маргинальной аксиальной паренхимы, а также клеток 
аксиальной и/или лучевой паренхимы с нелигнифицированными стенками. Разли¬ 
чия по этим признакам сопряжены главным образом с биоморфологическими осо¬ 
бенностями изученных видов и, как правило, не демонстрируют явных связей 
с их систематическим положением и филогенией (\Ѵо1іТ, 1910; №ѵез, Шаізоп, 
2004). Исключение составляет такой признак, как наличие септированных волокон. 
Эти клеточные элементы встречаются у В./гиІісозит и В. §іЬгаІІагісит (двух видов 
из монофилетической группы, занимающей базальное положение по отношению к 
остальным кладам Виріеигит ), а также у В. асиіі/оііит, не состоящего с ними в близ¬ 
ком родстве (№ѵез, Шаізоп, 2004). Септированные волокна очень характерны для 
Агаііасеае, но необычны для Аріасеае; они были отмечены лишь у НеіеготогрНа и 
Ап^іпоп, представителей базальной клады Аріоісіеае (Озкоізкі, 2001; неопубл. дан¬ 
ные авторов). Таким образом, подобно присутствию спиральных утолщений нали¬ 
чие септированных волокон можно трактовать как исходное состояние для Аріоі¬ 
сіеае; в пределах Виріеигит они сохраняются у представителей базальной группы 
(подрода Реппіпегѵіа) и исчезают в большинстве более специализированных групп. 

Кроме того, наши данные позволяют подтвердить обоснованность сближения 
В. /гиіісезсепз и В. зріпозит, которые, несмотря на различия их жизненных форм 
(Меизеі, 1978), связаны тесным родством и даже рассматриваются некоторыми 
авторами (Воіоз, Ѵі§о, 1974; цит. по Ыеѵез, Шаізоп, 2004) как 2 подвида н соста¬ 
ве В. /гиіісезсепз. Тесное родство между этими видами подтверждается и наличием 
у них лестничной межсосудистой поровости, высокой величиной интрузивного 
удлинения волокон и наличием у них широких лучей (до 8 рядов клеток). Впрочем, 
сходство по этим признакам может быть обусловлено не (только) филогенети¬ 
ческим родством, но и биоморфологическими особенностями этих двух видов: 
их мы рассмотрим ниже. 

Как и для многих древесных растений, произрастающих в областях со среди¬ 
земноморским климатом (Вааз, Сагіциізі, 1985; Сагіциізі, Ноекшап, 1985), для изу¬ 
ченных видов Виріеигит характерны узкие и многочисленные просветы сосудов. 
При этом, как видно на нашем материале, крупный кустарник В./гиІісозит имеет 
самые широкие и сравнительно малочисленные сосуды, в то время кяк у миниа¬ 
тюрных растений (кустарничка В. ВіапіНі/оІіит , полукустарников В. асиіі/оііит и 
В. /гиіісезсепз, подушки В. зріпозит) сосуды особенно узкие и/или многочислен¬ 
ные. Варьирование диаметра просветов сосудов и их числа на 1 мм 2 у растений 
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с разной формой роста может быть сопряжено с близостью или удаленностью зоны 
формирования древесины по отношению к апикальным меристемам. Известно, что 
градиент концентрации ауксинов, создаваемвій апексами, способствует ускорен¬ 
ной дифференциации трахеальных элементов, подавляя растяжение их стенок и со¬ 
ответственно увеличение диаметра (Аіопі, 1987). Впрочем, на нашем материале эта 
тенденция выдерживается не строго: кустарник В. /оііозит имеет многочисленные, 
а В. сапезсепз — сравнительно узкие просветы сосудов. Возможно, что подобные; 
отклонения обусловлены ювенильным еостоянием изученных образцов древесины. 

Средняя длина члеников сосудов в древесине у большинства изученных видов 
Виріеигит варьирует в пределах от 121 до 189 мкм; этот показатель у них заметно 
меньше, чем у большинства древесных Аріасеае (Яобгі§иег, 1957). На их фоне вы¬ 
деляются, однако, подуй жа В. зріпозит с исключительно короткими члениками со¬ 
судов (их средняя длина лишь 87 мкм) и самый крупный кустарник В. /гиіісозит, 
у которого эти элементы относительно длинные (средняя длина 276 мкм). Вероят¬ 
но, укорочение члеников сосудов в пределах Виріеигит сопряжено с миниатюриза¬ 
цией растений; подобная тенденция была отмечена и в других таксонах (Сагіцыізі, 
2001; Вааз еі аі., 1984). 

Интересно, что размер пор межсосудистой поровости также коррелирует с жиз¬ 
ненной формой: самые крупные поры (средний вертикальный размер 5.0 мкм) най¬ 
дены у крупного кустарника В. /гиіісозит , самые мелкие (менее 2 мкм) — у полуку¬ 
старников В. асиіі/оііит и В. /гиіісезсепз. Обычно размер пор между сосудами рас¬ 
сматривается как весьма стабильный диагностический признак, не подверженный 
влиянию внешних факторов (ІА\ѴА Соттіііее, 1989). Можно предположить, что в 
нашем случае тенденция к появлению мелких пор сопряжена с отмеченным выше 
уменьшением диаметра сосудов, особенно заметным у 2 полукустарников, а также 
у кустарничка В. сІіапіЫ/оІіит и подушки В. зріпозит. Вероятно, уменьшение раз¬ 
мера члеников сосудов накладывает геометрические ограничения на размер нор 
между ними. 

В составе межсосудистой поровости у В. зріпозит, и реже у В. /гиіісезсепз, 
встречаются лестничные поры, что, как уже отмечалось выше, может свидетельст¬ 
вовать о близком родстве между этими видами. Обычно лестничная поровость рас¬ 
сматривается как исходный тип в ряду эволюционной трансформации межсосудн- 
стой поровости к супротивной и очередной (Ваііеу, Тиррег, 1918; Ргозі, 1930; Яцен- 
ко-Хмелевский, 1948), что подтверждено и палеонтологическими свидетельствами 
(\Ѵ1іее1ег, Вааз, 1991). Этот ряд, однако, отражает лишь общую тенденцию, вы¬ 
явленную путем' статистического анализа большого массива данных; в отдельных 
филогенетических ветвях вполне могут наблюдаться реверсии от супротивной или 
очередной поровости к лестничной (Вааз, ШЬееІег, 1996). 

В нашем случае — по крайней мере у В. зріпозит и В. /гиіісезсепз — лестничные 
поры между сосудами явно имеют вторичное происхождение; об этом свидетельст¬ 
вует как положение этих видов на молекулярных деревьях (ІЧеѵез, \Ѵаізоп, 2004), 
так и весьма специализированные жизненные формы, характерные для них. Подоб¬ 
ный переход от очередной к лестничной («псевдолестничной», по терминологии 
Карлквиста) межсосудистой норовости имел меето в эволюции многих таксонов и, 
как правило, был сопряжен с трансформацией деревьев и кустарников в травы, сук¬ 
куленты или розеточные формы (Сагіциізі, 1962, 2001; Зіерапоѵа еі аі., 2007). При¬ 
чины этого перехода, однако, до сих пор неясны: несмотря на значительные успехи 
в изучении функциональной морфологии окаймленных пор (НоІЬгоок, Хѵѵіепіескі, 
1999) и роли цитоскелета в образовании вторичной клеточной стенки трахеальных 
элементов (СЬаПеу еі аі., 1999; Оба, Назега\ѵа, 2006), биологическое значение и ме- 
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ханизмы формирования межсосудистой поровости разных типов остаются темами 
для умозрительных построений. Принято считать (Сагіциізі, 1962, 2001), что оче¬ 
редная поровость обеспечивает большую прочность стенке членика сосуда, нежели 
лестничная; соответственно появление «псевдолестничной» норовости может быть 
сопряжено с уменьшением механической нагрузки на ксилему у травянистых рас¬ 
тений, суккулентов и розеточных деревьев и кустарников. Никто, однако, экспери¬ 
ментально не оценивал ни прочность члеников сосудов с различными порами, ни, 
что было бы важнее, реальную значимость этого показателя для жизни растения. 

Подушка В. зріпозит , самое миниатюрное растение среди исследованных нами, 
характеризуется наличием широких полос маргинальной паренхимы и крупных 
(до 8-рядных) лучей. 6—8-рядные лучи встречаются также у В. /гиіісезсепз и В. са- 
пезсепз, но маргинальная паренхима у них достаточно скудная или (у В. сапезсепз) 
не выражена вовсе. Вероятно такая паренхиматизация древесины также сопряжена 
с переходом от кустарников к полукустарникам и подушкам. Высокое содержание 
паренхимы характерно для древесины растений-подушек, относящихся и к другим 
таксонам (Меле, 1968). 

Как уже отмечалось выше, у В. зріпозит чаще, чем у других изученных видов, 
встречаются лестничные поры между сосудами. Как и в других группах растений 
(Меле, 1968; Саг^иізі, Ескйагі, 1984; Сагіциізі, 2001), появление «псевдолестнич¬ 
ной» поровости у этого вида сопряжено, вероятно, с паренхиматизацией стебля. 
Подобная тенденция особенно ярко проявляется у Сгаззиіасеае, Сасіасеае и других 
суккулентов, у которых лестничные поры с крупными апертурами настолько рас¬ 
тягиваются в ширину, что иногда замыкаются в сплошное кольцо (ОіЬзоп, 1977а, 
1978; Сагіциізі, 2001). На нее указывает и тот факт, что у представителей мно¬ 
гих таксонов, для которых характерна точечная межсосудистая поровость, между 
сосудами и клетками аксиальной или лучевой паренхимы нередко встречаются и 
лестничные поры (Саг^иізі, 2001). Вероятно, лестничные поры между сосудами и 
клетками паренхимы позволяют увеличить площадь контактов, которые не только 
обеспечивают транспорт воды и ассимилятов, но и оказываются зонами интенсив¬ 
ного метаболизма: в них выявлена фосфатазная активность, сопряженная с рас¬ 
щеплением крахмала (Вгаип, 1970). Что касается лестничных пор между сосудами, 
то связь их появления с паренхиматизацией стебля остается непонятной. 

Величины интрузивного удлинения волокон (табл. 2) у полукустарников В./ги- 
Іісезсепз и В. асиіі/оііит и особенно у подушки В. зріпозит отчетливо выше (вели¬ 
чина интрузивного удлинения более 2; достигает 3.52 у последнего вида), чем для 
остальных изученных видов (кустарников и кустарничка). Высокие значения по¬ 
казателя интрузивного удлинения этих видов обусловлены как короткими верете¬ 
новидными инициалами камбия, на что указывают низкие значения длины члени¬ 
ков сосудов ( В. асиіі/оііит, В. зріпозит), так и относительно длинными волокнами 
(В. /гиіісезсепз, В. зріпозит). По мнению Карлквиста (Саг^иізі, 1975), показатель 
интрузивного удлинения волокон возрастает в ходе эволюционной специализации 
древесины; в нашем случае подобный тренд вполне согласуется с данными молеку¬ 
лярной филогенетики (Иеѵез, Шаізоп, 2004). При этом усиление интрузивного рос¬ 
та у В. /гиіісезсепз и особенно у В. зріпозит может быть сопряжено с увеличением 
количества паренхимы в древесине: в отличие от смежных волокон паренхимные 
клетки могут деформироваться растущими волокнами, пе создавая препятствий 
для их удлинения (8ііз$, 1967; 8ііз$, Мй11ег-8іо11, 1973). 

У кустарничка В. сііапікі/оііит, полукустарников В. асиіі/оііит и В. /гиіісезсепз 
и подушки В. зріпозит появляются клетки лучей (а у В. Віапікі/оііит и В. асиіі/о¬ 
ііит — также клетки аксиальной паренхимы) с нелигнифицированными стенками. 
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К сожалению, степень лигнификации клеток лучей, как и толщина их стенок, редко 
отмечается в ксилотомических описаниях. Тонкостенные нелигнифицированные 
клетки широких лучей считаются характерным признаком травянистых растений 
и лиан (Іейгеу, 1917), отмечены также у некоторых кустарников (Яценко-Хмелев- 
ский, 19546), суккулентов (ОіЬзоп, 1977а, Ь; 1978; Сагіциізі, 2001), растений-поду- 
шек (Радкевич, 1928; Меле, 1968), а также у тропических пахикаульных деревьев 
(ОабззѵеП, Кесогб, 1936). Было показано, что широкие лучи, образованные клетка¬ 
ми с нелигиифнцированными стенками, связаны с нераспустившимися пазушными 
почками (Василевская, 1962; Степанова, 2005). Появление таких лучей у ряда ви¬ 
дов Виріеигит может быть обусловлено присутствием у них значительного числа 
спящих почек, характерного для форм с укороченными междоузлиями и слабым 
ветвлением. Обе эти морфологические особенности характерны даже для побегов 
растений-подушек, подобных В. зріпозипѵ. как показала М. Г. Зайцева (1949), доля 
раскрывающихся почек у таких растений очень низка, большинство их остается 
в спящем состоянии. 

Таким образом, полученные нами данные по анатомии древесины Виріеигит 
подтверждают близость этого таксона к базальным группам в составе АріоіВеае, 
таким как виды южноафриканских кустарниковых НеІеготогрИа и близкие к ней 
роды. Структурное разнообразие древесины у изученных нами представителей 
рода обусловлено главным образом трансформацией их жизненных форм от кус¬ 
тарников к кустарничкам, полукустарникам и подушкам. Выявленные нами таксо¬ 
номически значимые признаки древесины, более или менее специфичные для близ¬ 
ких видов В. /тіісехсепх и В. зріпозит , также отчасти сопряжены с биоморфоло- 
гическим своеобразием этих таксонов. 
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51ШМАКѴ 

\Ѵоой зігисіиге оГ8 Виріеигит зресіез ѵѵііЬ йіГГегепІ ЬаЬіІз Ьаз Ьееп зіийіей. Сіозе геІаІіопзЬірз 
оГ Виріеигит іо ЗоиіЬ АГгісап ѵѵоойу аріоійз Неіеготогрка апй геіаіей §епега, іЬе Ьазаі ^гоиріпц 
іѵііЬіп АріоіВеае, Ьаѵе Ьееп сопЯппей Ьу \ѵоой апаіошісаі еѵійепсез. Ргезепсе оГ ЬеІісЬаІ іЬіске- 
шп§з оп іЬе ѵеззеі \ѵаІ1з аз \ѵе11 аз оссштепсе оГ зеріаіе ГіЬгез сап Ье гесо^пізей аз апсезітаі сЬагасІег 
зіаіез Гог Виріеигит. ІпГга§епегіс ѵагіаііоп оГ зисЬ \ѵоой апаіошісаі Геаіигез аз 1еп§1Ь оГ ѵеззеі еіе- 
шепіз, йіатеіег оГ ѵеззеі Іишіпа, ѵеззеі Ггециепсу, Іуре оГ іпіегѵеззеі ріпіп§, зіге оГ іпіегѵеззеі рііз, 
ГіЬег іпігизіѵепезз, ргезепсе апй аЬийапсе оГ таг^іпаі ахіаі рагепсЬута, апй оссиггепсе оГ ипіі^пі- 
Гіей сеііз іп гайіаі ог/апй ахіаі рагепсЬута із соггеіаіей іо ІЬе ЬаЬіі ігапзГогтаІіопз Ргот зЬгиЬз Іо 
йѵѵагГ зЬгиЬз, зетізЬгиЬз апй сизЬіоП ріапіз. 
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Изучена жизнеспособность пыльцы образцов разных экотипов Нірроркаё гкатпоШез. На жизне¬ 
способность пыльцы влияют внешние факторы (водный, температурный, УФ-облучение) и генотипи¬ 
ческие особенности. Для селекции мужских растений представляет интерес изучение совокупного 
влияния внешних факторов и генотипических особенностей на жизнеспособность пыльцы. При помо¬ 
щи дисперсионного анализа показана доля влияния внешних факторов и генотипических особен¬ 
ностей образцов на жизнеспособность пыльцы. 

Ключевые слова: Нірроркаё гкатпоіВез, пыльца, жизнеспособность, экотип, влияние гено¬ 
типа и погодных условий. 

Эффективность опыления и нормальное протекание процесса оплодотворения 
во многом зависят от состояния пыльцы и ее жизнеспособности. Изучение биоло¬ 
гии пыльцы особенно актуально при существовании у вида различных внутриви¬ 
довых единиц — экотипов, половых форм и т.д. Последние могут иметь разли- 
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чия в системах размножения и быть репродуктивно изолированными друг от дру¬ 
га, в том числе за счет различий по биологическим особенностям пыльцы (Грант, 
1984). 

В качестве объекта исследования выбрана облепиха крушиновидная ( Нірро - 
ркаё гкатпоіЛез (Ь.)) — анемофильный двудомный древовидный кустарник 
сем. Еіаеа^пасеае. Этот вид представлен большим количеством экотипов, в естест¬ 
венных условиях не скрещивающихся друг с другом. На промышленных план¬ 
тациях, как правило, произрастают вместе женские и мужские растения, относя¬ 
щиеся к различным экотипам. В литературе имеются единичные работы, посвя¬ 
щенные вопросам экологии опыления, в которых освещены особенности строения 
мужских и женских цветков (Кондорская, 1967, 1973; Ильина, 1982, 1985), влия¬ 
ние ногодных условий на цветение облепихи (Бородина, 1974; Ильина, 1982, 1985; 
Бессчетное, 1987). Практически отсутствуют работы, посвященные изучению ка¬ 
чественных показателей пыльцы растений, имеющих разное эколого-географи¬ 
ческое происхождение. В селекционный процесс облепихи вовлечены формы, 
имеющие различное, в том числе отдаленное, эколого-географическое проис¬ 
хождение. В Нижегородской государственной сельскохозяйственной академии 
(НГСХА) коллекционный генофонд представлен различными экотипами, на осно¬ 
ве которых ведется отбор не только женских, но и мужских растений (сортов-опы¬ 
лителей). 

Цель данной работы заключалась в выявлении жизнеспособности пыльцы у не¬ 
которых образцов облепихи с помощью различных методов исследования. 


Материал и методика 

Исследования зрелой пыльцы мужских форм Ніррорігаё гкатпоШез коллек¬ 
ционного генофонда НГСХА проводили весной 2005—2007 гт. Объектом иссле¬ 
дования служили пыльцевые зерна (ПЗ) образцов различного эколого-географиче¬ 
ского происхождения: Дебют — сеянец катунского экотипа; 1/90 — гибрид, полу¬ 
ченный при скрещивании родительских форм прибалтийской селекции и саянского 
экотипа; Геракл, 31/89 и 5/93 — гибриды, полученные от опыления сортов облепи¬ 
хи прибалтийской селекции пыльцой мутантной мужской формы катунской обле¬ 
пихи (К-24); 5/87, 1/89 и 1/91 — гибриды, полученные от опыления женских сорто¬ 
вых растений селекции МГУ опылителями катунского экотипа. 

Зрелую пыльцу отбирали по существующей методике (Соколова, Кондрашов, 
1988). Для определения жизнеспособности подсчитывали не менее 1000 ПЗ в 3 по¬ 
вторностях. Диаметр ПЗ определяли при помощи микрометра МОВ-1-15, измеряя 
по 60 ПЗ каждого образца. 

Определение качества (жизнеспособности) пыльцы проводили, используя ряд 
методов: окраска ацетокармином; окраска по Александеру; определение содержа¬ 
ния пролина (изатин-тест) и крахмала в пыльце; как эталонный использовали метод 
проращивания пыльцы на питательной среде Транковского (Паушева, 1988; Бары¬ 
кина и др., 2004). 

Оценку жизнеспособности пыльцы іп ѵііго методом Транковского проводили 
в 3 повторностях по 1000 ПЗ в каждой. Динамику прорастания ПЗ изучали темпо- 
ральио — через 2, 4, 8, 12, 16, 22 и 24 ч после посева. При просмотре препаратов 
выделяли проросшие ПЗ, имевшие длину пыльцевой трубки более диаметра ПЗ; на¬ 
клюнувшиеся — длина пыльцевой трубки не менее 1/2 диаметра ПЗ; и непророс¬ 
шие ПЗ. 
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Все полученные данные обработаны методами вариационной статистики с по¬ 
мощью прикладной статистической программы Ехсеі 2003. 

Для изучения изменчивости изучаемых показателей использовали многофак¬ 
торный дисперсионный анализ. 


Результаты и обсуждение 

У Н. гкатпоШез развитие мужского цветка происходит за два вегетационных 
сезона — цветочные почки закладываются осенью, а весной следующего года идет 
развитие пыльцы. Зрелое пыльцевое зерно 2-клеточное; ядро вегетативной клет¬ 
ки крупное, лопастное, рядом с ним располагается овальная генеративная клетка 
с крупным ядром и тонким, но хорошо заметным слоем цитоплазмы. Запасные ве¬ 
щества в цитоплазме вегетативной клетки — крахмал и липиды (Кондорская, 1967, 
1973; Камелина, Проскурина, 1987; Проскурина, 1990). 

Согласно имеющимся в литературе (Касимовская, 2004), а также полученным 
нами данным, зрелая пыльца//, гкатпоісіез относится к меридионально 3-борозд- 
но-поровой пыльце НурегЬаепа-типа (по классификации Архангельского, 1982). 

Из табл. 1, в которой представлены размерные показатели пыльцы исследуемых 
образцов, видно, что диаметр ПЗ варьировал в среднем от 24.6 до 30.5 мкм. У не¬ 
которых встречались единичные, очень крупные ПЗ с диаметром 39.2 мкм, а у 
других — мелкие ПЗ с диаметром 18.8 мкм, что согласуется с данными исследо¬ 
ваний Ц. Жамерана (1971), определявшего размеры ПЗ Н. гкатпоісіез — от 18 
до 38 мкм. 

Размеры ПЗ у изучаемых образцов характеризовались различными уровнями 
варьирования. Наибольший коэффициент вариации данного показателя составил 
10.8 %. Только один образец характеризовался наиболее выровненной по размерам 
пыльцой, как в 2005 (5.5 %), так и в 2006 гг. (4.9 %). В подавляющем большинстве 
коэффициент вариации составил менее 10 % (табл. 1), что принято считать для био¬ 
логических объектов незначительным. 

Из результатов, представленных в табл. 1, видно, что в 2005 г. у исследуемых 
образцов в целом сформировалась более крупная и гетерогенная по размерам пыль¬ 
ца, чем в 2006 г. Согласно шкале С. А. Мамаева (1973), уровень фенотипической 
изменчивости размеров ПЗ у исследованных образцов низкий. 


ТАБЛИЦА 1 

Размеры пыльцевых зерен 

Перспективных мужских растений облепихи селекции НГСХА 


Образец 

Год исследований 

2005 

2006 

М ± т м , мкм 

тіп — тах, мкм 

К % 

М ± т м , мкм 

тіп — тах, мкм 

V, % 

Г еракл 

30.4 ± 0.30 

25.6 - 34.0 

7.7 

27.6 ± 0.26 

23.2 - 30.8 

7.2 

Дебют 

29.3 ± 0.41 

20.8 - 36.7 

10.8 

24.6 ± 0.30 

20.8 - 30.4 

9.5 

5/87 

27.4 ± 0.19 

23.2 - 30.9 

5.5 

28.1 ± 0.18 

24.4 - 31.6 

4.9 

1/89 

29.0 ±0.38 

21.5 - 39.2 

10.2 

27.6 ±0.35 

20.4 - 37.2 

9.8 

31/89 

28.6 ±0.33 

23.3 - 34.5 

8.8 

27.4 ± 0.31 

22.4 - 33.2 

8.8 

1/90 

28.5 ±0.31 

18.8 - 33.7 

8.5 

25.9 ± 0.23 

22.0 - 30.4 

6.9 

1/91 

28.3 ± 0.36 

19.2 - 34.7 

9.8 

26.5 ± 0.26 

22.0 - 32.0 

7.5 

5/93 

27.9 ±0.35 

22.1 - 35.0 

9.8 

27.9 ± 0.36 

22.0 - 34.8 

10.1 
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Нами отмечены очень мелкие и очень крупные ПЗ у всех изученных образцов, 
жизнеспособность которых была значительно ниже, чем в случае средних по раз¬ 
мерам ПЗ. 

Проведенный дисперсионный анализ выявил менее 50 % совокупного влияния 
изучаемых факторов (генотип и условия формирования пыльцы), а долю влияния 
генотипа установил в размере 10.1 %, что не является, на наш взгляд, достаточным 
для использования размеров пыльцы как индивидуального признака у изученных 
образное. 

Известно, что использование метода проращивания іп ѵііго для определения 
жизнеспособности пыльцы любых видов сопряжено с большими трудностями, но 
несмотря на это, именно данный метод является наиболее объективным. При ис¬ 
пользовании данного метода важнейшее значение имеет подбор оптимального со¬ 
става среды для прорастания пыльцы исследуемого вида. Поэтому в начале работы 
с пыльцой нами были проанализированы данные ряда авторов (Ильина, 1982; Кон¬ 
драшов, Соколова, 1991), использовавших среду определенного состава для прора¬ 
щивания пыльцы облепихи, и результаты наших исследований, на основе которых 
была подобрана питательная среда оптимального состава для проращивания ПЗ 
Н. гкатпоШез, которая представляет собой модифицированный вариант питатель¬ 
ной среды Транковского (Паушева, 1988): агар-агар 1 %, сахароза 15 %, с добавле¬ 
нием СаС1 2 и Н 3 В0 3 в концентрации 3 ■ 10' 5 %. 

Темпоральная фиксация прорастающей пыльцы показала, что время прораста¬ 
ния всех потенциально жизнеспособных ПЗ составляет в среднем 16—22 ч с мо¬ 
мента посева авежесобранной пыльцы (см. рисунок). Основываясь на полученных 
данных, считаем, что оценку жизнеспособности пыльцы Н. гкатпоШез методом 
Транковского целесообразно проводить не ранее, чем через 22 ч после посева 
пыльцы на среду (табл. 2). 

Процент прорастания пыльцы на питательной среде варьировал от 30.6 до 
58.1 %. Изменчивость показателя жизнеспособности пыльцы, определенного по 
методу Транковского, колебалась от 11.9 до 86.7 %. 

Изучение качества пыльцы образцов различных экотипов Н. гкатпоісіез прово¬ 
дили и рядом косвенных методов; В табл. 2 представлены данные различных мето¬ 
дов: ацетокарминового, метода Александера, а также метода, основанного на со¬ 
держании крахмала и пролина. 

Жизнеспособность пыльцы различных образцов, определенная ацетокармино- 
вым методом, варьировала от 91.8 до 98.2 %, а изменчивость данного показателя 
составила 0.2—5.8 %. Анализ качества пыльцы методом Александера установил 
жизнеспособность от 80.1 до 97.4 %, а изменчивость признака составила 0.3—23.1 %. 



Динамика прорастания пыльцы Нірроркаё гкатпоісіез. 

По оси абсцисс — время после посева на среду, ч; по оси ординат — количество проросших пыльцевых зерен, %. 
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ТАБЛИЦА 2 


Жизнеспособность пыльцы растений облепихи, 
имеющих различное эколого-географическое происхождение, 
через 22 ч после посева на питательную среду 



Методы определения жизнеспособности пыльцы (%) 

Образец 

проращивание 
пыльцы на пита¬ 
тельной среде 

аието карми¬ 
новый 

метод 

Александера 

содержание 

крахмала 

содержание 

пролина 

Геракл 

М ± шм, % 
шіп — гпах, % 

V, % 

30.6 ± 5.02 
18.6-54.1 
40.1 

95.8 ± 1.38 
92.2 - 99.2 

3.5 

86.8 ± 4.69 

75.8 - 98.7 
13.2 

30.1 ±5.60 
16.4-44.0 
45.6 

64.0 ± 4.38 
53.2 - 74.7 
16.7 

Дебют 

М ± шм, % 
шіп — шах, % 

V, % 

41.1 ±9.21 . 
19.4-70.7 
54.9 

91.8ф2Д6 
86.8 - 97.0 

5.8 

80.1 ± 7.54 
58.9 - 97.8 
23.1 

37.3 ± 2.52 
31.6-47.1 
16.5 

67.9 ± 9.30 
47.1 - 88.8 
33.5 

5/87 

М ± шм, % 
шіп — шах, % 

К % 

51.2 ±2.49 

44.2 - 60.0 
11.9 

98.2 + 0.09 
97.8 - 98.4 
0.2 

96.4 ±0.12 
95.9 - 96.7 
0.3 

35.5 ±4.38 
19.0-50.3 
30.2 

34.1 ± 5.09 

22.1 -46.6 
36.5 

1/89 

М ± шм, % 
шіп — шах, % 

К % 

36.3 ± 7.02 

17.8 - 57.6 
47.4 

92.1 ±0.22 
91.6-92.8 
0.6 

95.5 ± 0.42 

94.6 - 96.8 

1.1 

27.8 ± 1.76 
22.7 - 32.4 
15.5 

57.1 ± 2.67 
50.5 - 63.4 
11.5 

31/89 

М ± шм, % 
шіп — шах, % 

К % 

30.1 ± 10.66 

5.7 - 62.0 
86.7 

97.4 ± 0.42 
96.0 - 98.7 

1.1 

93.9 ± 1.01 
91.4-96.6 
2.6 

13.8 ± 2.87 
6.7-21.2 
50.9 

13.2 ±4.14 
3.7-22.8 
77.1 

1/90 

М ± шм, % 
шіп — шах, % 

V, % 

48.1 ±5.56 

32.0 - 69.9 
28.3 

97.9 ± 0.75 
95.8 - 99.9 
1.9 

89.4 ± 4.35 

74.4 - 98.7 
11.9 

23.0 ± 3.41 
13.7 - 32.0 
36.4 

39.4 ± 4.63 
28.2 - 51.1 
28.8 

1/91 

М ± шм, % 
шіп — шах, % 

К % 

58.1 ±6.14 

39.6 - 80.1 
25.8 

97.5 ± 1.05 
94.2 - 99.9 
2.6 

97.4 ± 1.30 

95.4 - 98.9 
1.3 

61.9 ± 3.09 
51.1 -70.4 
12.2 

18.5 ± 0.79 

16.5 - 20.4 
10.5 

5/93 

М ± шм, % 
іпіп — шах, % 
К % 

52.7 ±6.35 

38.1 - 70.3 
29.5 

95.7 ± 1.40 
91.5-99.3 
3.6 

90.8 ± 2.88 

80.8 - 97.8 
7.7 

16.8 ± 1.93 
12.5 - 23.0 
28.2 

27.7 ± 9.02 

7.1 - 50.9 
79.6 


Одним из показателей, обусловливающих жизнеспособность пыльцы, является 
крахмал, так как от его количества в пыльце зависит интенсивность роста пыльцевой 
трубки. Из табл. 2 видно, что данный признак варьировал у разных образцов от 13.8 
до 61.9 %. Изменчивость данного признака составила от 12.2 до 50.9 %. 

Согласно имеющимся в литературе данным, одним из показателей жизнеспо¬ 
собности пыльцы является содержание свободной аминокислоты пролина, которая 
расходуется растущими пыльцевыми трубками в первую очередь на прямое вклю¬ 
чение в специфические для роста коллагеноподобные белки протопласта и оболоч¬ 
ки пыльцевых трубок. Пролин является также богатым источником азота (12.18 %), 
который освобождается при распаде пролина в процессе дыхания (Бритиков, Муса- 
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това, 1964; Бритиков, 1975). Результаты оценки жизнеспособности пыльцы по со¬ 
держанию пролина представлены в табл. 2, из которых видно, что количество бога¬ 
тых пролином ПЗ составляло у исследованных образцов от 13.2 до 67.9 %. Измен¬ 
чивость содержания пролина колебалась от 10.5 до 79.6 %. 

Установлено, что все изученные образцы различных экотипов характеризуют¬ 
ся довольно высоким уровнем жизнеспособности, определенной рядом косвенных 
методов, и вместе с тем более низкой способностью прорастать на искусственной 
среде Траиковского (табл. 2). Подобная ситуация многими авторами объясняется 
качеством питательных сред и тем, что данный метод не может всесторонне смо¬ 
делировать условия прорастания пыльцы іп ѵіѵо (Голубинский, 1974; Тихменев, 
1974). 

Несмотря на отсутствие четких зависимостей между всеми определенными ка¬ 
чественными показателями пыльцы, можно выделить 3 образца с количеством про¬ 
росших ПЗ более 50 %. Кроме того, один образец характеризовался наиболее гомо¬ 
генной по размерам пыльцой, по-видимому это связано с его относительной устой¬ 
чивостью к меняющимся погодным условиям. 

Результаты иерархического дисперсионного анализа жизнеспособности пыль¬ 
цы приведены в табл. 3, из которых видно, что имеются достоверные различия 
(Р < 0.05) как между образцами различных экотипов, так и между образцами одно¬ 
го экотипа. 

Доля влияния генотипа на прорастание ПЗ іп ѵііго составила 28.7 %, что значи¬ 
тельно превосходит влияние погодных условий на формирование мужского гаме- 
тофита (4.3 %). 

Согласно результатам дисперсионного анализа, доля влияния генотипа на жиз¬ 
неспособность пыльцы, по ацетокарминовому методу и методу Александера, со¬ 
ставляет 46.3 и 30.7 %, а погодных условий — только 4.6 и 2.3 %. 


ТАБЛИЦА 3 

Результаты дисперсионного анализа 
показателей жизнеспособности пыльцы Нірроркаё гкатпоМез 



Жизнеспособность пыльцы по методу Траиковского 
Генотип 4693.12 7 670.44 14.82 2.33 28.71 

Условия года 709.94 1 709.94 15.69 4.17 4.34 


Жизнеспособность пыльцы по ацетокарминовому методу 
Генотип 270.66 7 38.66 79.49 2.33 46.25 

Условия года 26.70 1 26.70 54.89 4.17 4.56 

Жизнеспособность пыльцы по методу Александера 
Генотип 1430.78 7 204.39 37.09 2.33 30.72 

Условия года 108.90 1 108.90 19.76 4.17 2.34 

Жизнеспособность пыльцы по содержанию крахмала 
Генотип 953600.80 7 136228.7 44.79 2.33 77.31 

Условия года 17290.02 1 17290.02 5.68 4.17 1.40 

Жизнеспособность пыльцы по содержанию пролина 

Генотип 7281.19 7 1040.17 763.27 2.33 65.12 

Условия года 1092.52 1 1092.52 801.69 4.17 9.77 
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К ст. А. В. Степановой и А. А. Оскольского, с. 1899 
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Таблица 1 Поперечные среды вторичной ксилемы многолетних стеблей Виріеигит. 

I В /піііепмап: древесина с тенденцией к ко.іьцссосуднстостн; 2 — В. /гчіісехсепх: древесина с тенденцией 
к кчілыіесосулнсіоспі: ст редкой обозначена маргинальная аксиальная паренхима в I—3 тангентальных рядах; 

В сипсмѵііх: слон прироста выражены неотчетливо, их граница отмечена 3—6 рядами тонкостенных воло- 
кон (стрелкак 4 В хріпшипі: рассеянно-сосудистая древесина; стрелками обозначены широкие полосы марги¬ 

нальной аксиальной паренхимы. Масштабная линейка — 200 рпт 
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Таблица П. Тангснтальныс срсш вторичной ксилемы многолетних побегов Внріеигит. 

I — В. Ігийеохит: лучи, состоящие преимущественно из лежачих клеток, очередная мсжсосудистая поровость (чер¬ 
ная стрелка К спиральные утолщения на стенках сосудов (белая стрелка); 2 В. /гшіссхсѵп.к: лучи, состоящие нт ле¬ 
жачих и квадратных клеток, нслипіифицнроваіінмс клетки лучей (стрелка); 3 - В. сапехсспх: одно- и двурялиыс 
лучи, состоящие преимущест венно из квадратных и стоячих клеток, очередная мсжсосудистая поровость (стрелка): 
4 — В. хріпохтп: мслнпімфмпнровашімс клетки в составе лучей, лестничная и переходная мсжсосудистая іюро- 
вость (черная стрелка), спиральные утолщения на стенках сосудов (белая стрелка). Масштабные линейки, мкм: 

1. 2 — 200: і. 4- 100. 






К ст. А. М. Айрапетян, с. 1916 



Таблица I. Пыльцевые зерна 5сІегорНу1ах супосгатЬе (СМ), 
вид с полюса; 4 вид со стороны борозды; 3. У- 6 — вид со стороны мсюкольпиума. Масштабная ли¬ 
ней ка — 5 мкм. 





Таблица II. Пыльцевые зерна Л Іетріп Л/л < уппі гитЬс (СТМ ) 

1 — вид со с'іороны борозды: - — - вид с полюса:Л вид с меюколышума: 7 буі орчатая скульптура боро ідпоіі 

мембраны: Л, 6 скульптура >к пші.і при различных увеличениях. Маемпабпме линейки. мкм: /7 5. 5. О і 









Л( 1916 












Таблица V. Сравнительный анализ особенностей сетчатой скульптуры пыльцевого зерна у 5сІегорІіу- 

Іах супосташЬе ( 1 , 2) и 5. Іишіікегі (3, 4). 

Масштабная зинсііка— I мкм. 



К ст. Л. Ю. Будащева, с. 1937 



Таблица I. 

Л 2 — Ахріепіит пііххопіойіех ВигіапК.. фрагмент листа, Зап. Камчатка, бухта Чемурііаут. колл. 960—10, обр. 1409; 
/ — ув. 3, 2 — ув. 5; 3. 4 - «Мііххопіа» уикопепхіх СЬеІеЬ. аист поп ІІоІІіск, фрагмент аиста, Бараба, обр. 123; 
3 — ув. 3. 4 — ув. 5: 5— 7 — БоггіепхкіоШіи кр. аГГ. N. Ьогсаііх Пест, отпечатки плолов. Бараба. обр 132а. б. 117; 
5 — 7 — ув. 2; 8 , 9 — &чу иоіа аЦіпіх 8 — мегастробил, 9 — облиственный побег, Бараба. обр. 91, 149; 

10, 11 — Тахоіііит іІиЫит (БіетЪ.) Нсег, облиственный побег, Бараба. 11 ув. 3; 12 — Меіахециоіа оссіііепіа- 
Их (КеѵѵЬ.) СЬапеу, фрагмент облиственного побега, Бараба, обр. 91а, 13 — Сіпк^о ех §г. аііішпокіех (К)п§.) Неег. 

лист, Бараба. обр. 96. 
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Таблица П. 

1. 2 — Асхсиіих (?) 5р., отпечаток листочка, Бараба. обр. 151: 2 — деталь края листочка, ув. 3; 3 — Сапа %ІаЬга 
(Мііі.) $\ѵесі, фрагмент края листочка, соврем., ув. 3: 4, 5 — ВегіидтрІіуИит апсехігаііх СІіеІеЬ.. лист. Бараба; 4 — 
обр. 160. ум. 2; 5 фрагмент края листа, обр. 121. ув. 3: 6, 7 - ПісаТу-ІорИуИшп хН арігоі (СІісІсЬ.) ВийапЬ'.. отпе¬ 
чаток верхушечного (?) листочка. Бараба. обр. 146: 7 - деталь трет ичного жилкования, ув. 3. 



К с. 1939 



Таблица III. 

/ —- /-««и.ѵ сс/ііпаіа СІіеІеЬ., отпечаток плюски ореха. Бараба. обр. 147: 2 5р.. фрагмент листа. Бараба. 

обр. 10: 3 Массііпіоскіа коѵаіхскепхіх Висіапи»., нижняя половина листа. Бараба, обр. 47; 4.5 Ноѵспіа катіхсПа- 
ііса (СІісІсЬ.) Ви<3апі$., лист. Бараба, обр. 144: 5 фрагмент края листа, ув. 3 : 6.7 — Асег $р.. отпечатки летучек, Ба¬ 
раба. обр. 13. 3: Н Асег кіпкііепхе Вибапі*.. лист. Бараба. обр. 131. ум. 2; 9 — ѴіЫіптт ііепхінепит ВиОапЫ. лист. 

Бараба. обр. 156. 
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Таблица IV. 

/—3 — І'Іишстнтш Іисісіа СІісІеЬ., лист, Бараба. обр. ІИ), / — левая половина листа, ум. 2; .? деталь жилкова¬ 
ния; 2 —~ фрагмент края листа, обр. 22; 4 6 Нхі^иѵауатіа сопИ/оІіа Втіапіь.. Заи. Камчатка, бухта Чемурпауі . 
колл. БИМ 960-10. обр 362; 4 левая половина листа, ум. 1.5: 5. 6 — детали листа; 7 - ЛЧхѵіѴ/шні агспсит (НееО 
ІЦіпкк., плод Бараба. обр. 48; Л. У — Аіап^іит Iс пае те Вибапь. сі О/егоѵ. лист, Бараба, обр. 141; 9 — деталь осно¬ 
вания листа, ув. 3. 
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Полученные данные позволяют высказать предположение, что накопление крах¬ 
мала пыльцевыми зернами обусловлено генотипически, так как доля влияния гено¬ 
типа составляет 65.1 %. ' 

Проведенный многофакторный дисперсионный анализ выявил относительно 
низкую долю влияния погодных условий на содержание пролина в пыльце (9.8 %), 
тогда как доля влияния генотипа на данный показатель была высокой и состави¬ 
ла 65.1 %, что, несомненно, является основным фактором, определяющим содер¬ 
жание пролина в пыльце. 

В целом этот анализ позволяет говорить о существенных различиях как между 
образцами разных экотипов, так и между образцами одного экотипа. 


Заключение 

На основании сравнительного изучения пыльцы образцов НіррорИаё гИатпоі- 
(Іех различных экотипов в условиях Нижегородской обл. выявлены следующие 
ее биологические особенности. Наиболее оптимальной средой для проращивания 
пыльцы является питательная среда, включающая агар-агар — 1 %, сахарозу — 
15 %, с добавлением СаС1 2 и Н 3 В0 3 в концентрации 3 • ІО" 5 %. Прорастание боль¬ 
шинства пыльцевых зерен на среде Транковского продолжается 16—22 ч. Разме¬ 
ры пыльцы являются видовой характеристикой Н. гИатпоШех и варьируют от 18.8 
до 39.2 мкм. Жизнеспособность пыльцевых зерен исследуемых образцов, в зави¬ 
симости от используемого метода, составляет от 13.2 до 98.2 %. По всем изучен¬ 
ным показателям пыльца Н. гИатпоШех имеет существенные различия как между 
образцами одного экотипа, так и между образцами разных экотипов. 
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ЗШѵШАКѴ 

ТЬе гезиііз оГ а зШбу оГ роііеп бітепзіопз апб ѵіаЬіІіГу іп Нірроркаё гкатпоМех оГ біГГегепІ есо- 
Іурс аге §іѵеп. ТЬе оріішаі пиігіепі тебіит Гог @еппіпа(іоп оГ іЬе роііеп із а тобіГіеб Тгапкоѵзку 
пиігіепі тебіит оГ ІЬе Го11оѵѵіп§ сопіепі: а@аг-а@аг 1 %, зисгозе 15 %, ѵѵііЬ аббіііоп оГ СаСЬ апб 
Н 3 ВО 3 іп ІЬе сопсепігаііоп оГ 3- 10' 5 %. ТЬе @егтіпа(іоп оГ ІЬе Н. гкатпоідех роііеп @гаіпз оп 
іЬе Тгапкоѵзку пиігіепі тебіит іакез 16—22 Ьоигз. ТЬе бітепзіопз оГ ІЬе роііеп аге зресіез-зресі- 
Гіс сЬагасІегізІісз оГ Н. гкатпоШез апб ѵагу Ггот 18.8 рт Іо 39.2 рт. ТЬе ѵіаЬіІіІу оГ іЬе роііеп оГ 
іЬе зіибіез зресішепз ѵагіез Ггот 13.2 % Іо 98.2 % берепбіп@ оп ІЬе теіЬоб изеб. 
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С помощью светового (СМ) и сканирующего электронного (СЭМ) микроскопов изучена морфо¬ 
логия пыльцевых зерен 2 видов рода Зсіегоркуіах Міегз из монотипного сем. Зсіегоркуіасасеае Міегз: 
5. супосгатЬе СгізеЬ. и 5. китікегі Оі Гиіѵіо. Полученные палиноморфологические данные в сочета¬ 
нии с имеющейся литературой указывают на целесообразность включения этого небольшого семейст¬ 
ва в состав сем. Зоіапасеае в ранге отдельного подсемейства или трибы. 

Ключевые слова: пыльцевые зерна, палиноморфология, Зсіегоркуіасасеае , Зоіапасеае. 

Род Зсіегоркуіах Міегз был описан в 1848 г. в пределах монотипного сем. 8сІе- 
горкуіасасеае (Міегз, 1848 : 57, « Зсіегоркуіасеае »). 

В состав рода включают 12—17 южноамериканских видов, встречающихся пре¬ 
имущественно на территории Аргентины, один вид — 5. Іогепігіапт О. НоГГт. — 
произрастает в Уругвае, и, наконец, 8 . зріпехсепз Міегз — на территории Парагвая 
(Оі Еиіѵіо, 1961, 1999; Оегеаи, 1993). Представители рода — в основном сукку- 
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лентные галофиты с супротивными листьями и одиночными верхушечными сидя¬ 
чими цветками. Чашечка после цветения остающаяся, разрастающаяся, окружает 
1—3-семенные плоды. 

Многими авторами до сих пор отмечается неясность систематического поло¬ 
жения рода. Практически всеми исследователями подчеркивается его близость с 
представителями сем. Зоіапасеае. Однако спор о его статусе ведется до настоящего 
времени. 

О. Вепіііаш, і. Ноокег (1876) рассматривают данный род в составе трибы 8аІ- 
рщіоззійеае сем. Зоіапасеае Іизз. К. ѵоп ѴѴеизГеіп (1895), давая трибальное и под¬ 
трибальное подразделение сем. 8оІапасеае, принимает род 8сІегоркуІах в пределах 
подтрибы Мсоііапіпае трибы Сезігеае. Схожего мнения придерживается К. ТЬогпе 
(1983), разместивший, однако, данный род уже на уровне отдельного подсем. 8сІе- 
горкуіасоісіеае в семействе пасленовых. 

Один из крупнейших исследователей сем. 8оІапасеае, ЗУ. О. О’Агсу, в своих ра¬ 
ботах по систематике и таксономии пасленовых первоначально включал род 8сІе- 
горкуіах в состав сем. 8оІапасеае (В'Агсу, 1979,1986), однако позжеф’Агсу, 1991) 
разместил его в отдельном списке родов, «ранее входящих в 8оІапасеае». 

А. Нипгікег (1979, 2001) также принимает 8сІегоркуІах вне 8оІапасеае, взяв за 
основу специфичность типа плацентации, а также — типа плода (карцерула). Как и 
Б’Агсу, автор, как правило, приводит данный род в отдельных списках в конце сво¬ 
их обработок по сем. 8оІапасеае, в пределах монотипного сем. 8сІегоркуІасасеае. 
А. Л. Тахтаджян (1987, 1997) помещает 8сІегоркуІасасеае в порядке 8оІапаІез как 
отдельное, близкое к 8оІапасеае, семейство. 

Данные по пыльце рода довольно малочисленны. В своих первоописаниях трех 
видов 8сІегоркуІах автор рода і. Міегз приводит краткие данные по морфологии 
пыльцевых зерен, описывая их как 3-сулькатные(1848: 18). За период XX столетия 
известны лишь две работы по изучению особенностей морфологии пыльцы данно¬ 
го рода. Первая из них — статья Т. Бі Риіѵіо (1961), посвященная исследованию ро¬ 
да 8сІегоркуІах, и в том числе с палинологической точки зрения. Принимая в объ¬ 
еме данного рода 12 видов, автор дает общую палиноморфологическую характе¬ 
ристику всего рода (на уровне светового микроскопа), в целом описывая пыльцу 
как 3-бороздно-оровую с сетчатой скульптурой экзипы. Вторая работа посвящена 
исследованию пыльцы трибы Сезігеае (на уровне сканирующего электронного 
микроскопа), в которой приводится также описание пыльцы вида 5. сасіисі/гисіиз 
Бі Риіѵіо (Сепігу, 1986). 


Материал и методика 

С помощью светового (СМ) и сканирующего электронного (СЭМ) микроско¬ 
пов изучена морфология пыльцы двух видов рода 8сІегоркуІах Міегз: 5. супосгатЬе 
СгізеЬ. и 5. кипгікегі Бі Риіѵіо. 

В работе использован пыльцевой материал, полученный из гербария Яоуаі Во- 
Іапіс Оагбепз, Ке\ѵ, Еп§1апб, Огеаі Вгііаіп (К). Для изучения пыльцы на световом 
микроскопе (Р20, ЗѴагзгахѵа) применялся метод окрашивания основным фуксином 
(Смольянинова, Голубкова, 1950), а также упрощенный ацетолизный метод (Аве¬ 
тисян, 1950). Изучение на сканирующем электронном микроскопе (Іеоі, Л5М-6390) 
проводилось в кабинете электронной микроскопии Лаборатории палеоботаники 
Ботанического института им. В. Л. Комарова (БИН) РАН. Обработка пыльцевых 


1915 



зерен для исследования на СЭМ проводилась методом вакуумного напыления зо¬ 
лотом. 

Изучены образцы: 5. супосгатЬе СгізеЬ.: Аг§епппа, N 15152, Нипгікгег А. Т., 
20.03.1960 (К); 5. кипгікегіВі Риіѵіо: Аг§епгіпа, N 10654, Ншшкгег А. Т., 04.02.1955 
(К). 


Результаты и обсуждение 

Зсіегоркуіах супосгатЬе ОгіяеЬ. (табл. 1, /— 6; И, 1 —6; V, 1, 2). Пыльцевые зер¬ 
на 3-бороздно-оровые, сплющенно-сфероидальные или почти сфероидальные; в 
очертании с полюса округло-треугольные. Полярная ось (Р) 22.3—23.5 мкм, эква¬ 
ториальный диаметр (Е) 24.1—27.2 мкм. Борозды длинные, широкие, со слегка 
неровными краями, к концам слегка сужены, концы закругленные или слабо за¬ 
остренные. Диаметр апокольпиумов 4.0—4.5 мкм, ширина мезокольпиумов 16.5— 
18.0 мкм. Оры крупные (10.5—11.2 мкм), широкоэллипсоидальной формы, края 
ор окаймленные (табл. I, 3, 4). Экзина тонкая, 1.28—1.32 мкм, столбчатый слой 
эктэкзины слабо выражен; к бороздам эктэкзина слегка утолщается и приподни¬ 
мается. Скульптура экзины разноячеисто-сетчатая, ячеи сетки угловатые или угло¬ 
вато-округлые, крупнее на мезокольпиумах (табл. 1, 6). 

При исследовании с помощью СЭМ скульптура бороздной мембраны вы¬ 
глядит как густо разнобородавчатая, при этом более крупные бородавки распо¬ 
ложены ближе к экваториальной области (табл. II, 4). Стенки ячей сетки пря¬ 
мые, конусообразно расширяются к основанию. Дно ячей неровное, покрыто мно¬ 
гочисленными перфорациями, встречающимися также и в нижней части стенок 
ячей, отчего конусообразные стенки выглядят ребристыми (табл. II, 5, 6; V, 1, 2). 

5. кипгікегі Оі Рііѵіо (табл. III, 1 —6; IV, 1 —6; V, 3, 4). Пыльцевые зерна З-бо- 
роздно-оровые, широкоэллипсоидальной или почти сфероидальной формы, в 
очертании с полюса округло-треугольные. Полярная ось (Р) 18.2—22.8 мкм, эква¬ 
ториальный диаметр (Е) 17.8—21.5 мкм. Борозды не очень длинные, неширокие, 
к концам резко сужены, окаймленные (табл. III, 2), края ровные, концы заост¬ 
ренные. Диаметр апокольпиумов 5.2—5.9 мкм, ширина мезокольпиумов 14.2— 
15.5 мкм. Оры крупные, овальной или почти округлой формы (8.8—9.0 мкм), края 
ор окаймленные (табл. III, 3 , 5). Экзииа 1.35—1.40 мкм, столбчатый слой эктэк¬ 
зины слабо выражен; к бороздам эктэкзина слегка утолщается и приподнимается. 
Скульптура экзины разноячеисто-сетчатая, ячеи сетки крупнее на мезокольпиумах 
(табл. III, 6). 

При исследовании с помощью СЭМ скульптура мембран борозд густо разнобо¬ 
родавчатая, бородавки крупнее в области ор (табл. IV, 4). Скульптура экзины в це¬ 
лом схожа со скульптурой предыдущего вида, однако в данном случае конусовид- 
ность стенок ячей менее выражена, сами стенки несколько уже, волнистые и более 
ребристые (табл. IV, 5, 6 ; V, 3, 4). 

Анализ полученных палиноморфологических данных в сочетании со сведе¬ 
ниями, полученными из литературных источников, показал, что в целом пыль¬ 
ца рода Зсіегоркуіах характеризуется как 3-длиннобороздно-оровая, с сетчатой 
скульптурой экзины. Этот тип пыльцевых зерен отмечен также для целого ряда ви¬ 
дов из родов сем. Зоіапасеае, а именно: Меіапапікш \Ѵа1р., РгоІо,чск\ѵепкіа 8о1егес1., 
8ск\ѵепскіа Ь. из подсем. Сехігоійеае (Оепігу, 1979; Айрапетян, 1992; 8іа1Тог<1, 
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Кпарр, 2006), Тгіапаеа РІапсЬ. ег Ьіпсіеп из подсем. ЛиапиІІоісіеае (Регззоп ег аі., 
1994), Аігора Ь., Ну он су ат из Ь., Рггеѵ/аЬкіа Махігп. из подсем. ЗоІапоШеае (Рипі, 
Моппа-Вгапбз, 1980; 2Ьап§2Ьі-уиеіЬи Ап-тіп§, 1984; Айрапетян, 1992, 2002 ),5аІ- 
рщіоззіз Киіг еі Раѵ. из подсем. 5а1рі%1оззоісіеае (Неиззег, 1971; Оепігу, 1979). Та¬ 
ким образом, можно говорить о значительной близости обоих семейств по мор¬ 
фологическому типу пыльцы. 

Пыльцевые зерна обоих изученных нами видов характеризуются наличием 
довольно тонкой экзины (до 1.4 мкм), вследствие чего строение столбчатого слоя 
на световом микроскопе довольно трудно различимо. Исследования структуры 
экзины пыльцевых зерен на сколах в СЭМ, проведенные і. Ь. Оепігу (1986) для 
вида 5. сайисі/гисіиз (при увеличении в 15 000 раз), показали, что эктэкзиновый 
слой состоит из толстого и плотного перфорированного покрова и отдельных рас¬ 
ставленных столбиков, иногда раздваивающихся на концах. По мнению Оепігу, 
именно наличие у пыльцы вида 5. сасіисі/гисіиз этих иногда раздваивающихся на 
концах столбиков, не отмеченных автором у других изученных им представите¬ 
лей Сезігеае, является основным аргументом для выделения рода БсІегорИуІах 
в объеме отдельного сем. Зсіегорігуіасасеае, но не размещения его в пределах 
сем. Боіапасеае. По нашему мнению, отмеченная Оепігу специфичность столбча¬ 
того слоя на общем фоне значительного сходства обоих семейств по морфологи¬ 
ческому типу пыльцы указывает, скорее всего, на целесообразность включения 
этого небольшого семейства в состав сем. Зоіапасеае в ранге отдельного подсе¬ 
мейства или трибы. 
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ЗЫММАКѴ 

ТЬе віиду оГ ІЬе роііеп тогрЬоІо^у оГ іѵѵо вресіез (гот іЬе §епиз Всіегоркуіах Міегв (5. супо- 
сгатЬе ОгівеЬ. апд 5. китікегі Оі Риіѵіо) оГ іЬе Гатііу Всіегоркуіасасеае Ьав Ьееп саггіез оиі 
Ьу теапз оГ1і§Ьі (ЬМ) апд всаппіпд еіесігоп (ЗЕМ) тісговсорев. ТЬе роііеп §гаіпз оГЪоіЬ іпѵевііда- 
Іед вресіев аге зтаіі ог тедіит, 3-со1р-огаІе, соірі 1оп§, огаз еііірііс ог аітові врЬегісаІ; отатепіа- 
Ііоп ів геіісиіаіе, ІЬе Іитіпа аге ігге§и1аг апд Іагдег аі тевосоіріа. 

Ассогдіпд іо іЬе даіа оЫаіпед апд Іо воте риЫівЬед воигеев, ІЬе тогрЬоІозісаІ іуре оГ роііеп 
р-аіпз оГ іЬе Гатііу Всіегоркуіасасеае гергевепіаііѵев Ьаѵе зі§піГісапІ зітііагііу Іо іЬове оГ ІЬе Гатііу 
Воіапасеае. Іп оиг оріпіоп, ІЬе аѵаіІаЫе іпГогтаІіоп вреакв ѵѵеіі Гог зерагаііп§ іЬів втаіі &гоир поі аі 
іЬе гапк оГ а Гатііу, Ьиі ав а зиЬГатіІу ог а ІгіЬе ѵѵііЬіп іЬе Гатііу Воіапасеае. 
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С помощью молекулярно-филогенетического анализа последовательностей района ІТ81-5.85 
рДНК-ІТ82 ядерных генов рРНК исследованы взаимоотношения между некоторыми видами рода 
Роа I.. Результаты анализа секвенированных нами и другими исследователями ІТ$-последователь- 
ностей (всего 41 вид и несколько подвидов Роа) с последовательностями ІТЗ других представителей 
трнбы Роеае не противоречат представлению, что подрод Роа 5. 5 1 г. монофилетичен, а относящийся 
к подроду Агсіороа Р. іскіісккіпіі группируется с видами других родов трибы Роеае, что согласуется с 
мнением Н. С. Пробатовой, выделившей подрод Агсіороа в отдельный род. Виды типовой секции Роа 
имеют ІТЗ-последовательности, близкие к анцестральным последовательностям ІТЗ рода Роа, и не 
несут каких-либо характерных только для видов этой секции мутаций или делеций. Среди них осо¬ 
бое положение занимает Р. агсііса, родственный большой группе тетраплоидных мятликов, эндемич¬ 
ных для Новой Зеландии. Остается неясным положение Нотаіороа и Р. гатоіініта (вес!. Рагосііо- 
сМоа ). Остальные исследованные виды Роа, судя по ІТ8, разделяются на 6 монофилетических клад: 
(1) вес!. Оскіороа, (2) вес!. Раіиіетоі (=Соепороа), (3) вес!. Аіріпае + вес!. ВоІЬоркогит, (4) группа 
видов секций Зіепороа + Тіскороа + Огеіпоі + Весишіае и (5—6) две группы новозеландских видов. 
По сравнению с традиционными схемами виды секций Аіріпае и ВоІЬоркогит по ІТЗ не показы¬ 
вают близкого родства с типовой секцией Роа. Очень однородной по последовательностям ІТЗ яв¬ 
ляется группа видов, относимых к секциям Віепороа, Тіскороа, Огеіпоі и Веситіае. Р. аЬЬгеѵіаІа 
(вес!. АЬЬгеѵіаІае) не показывает достоверного родства с секцией Віепороа, как в системах на основе 
исследования хлоропластных генов, а имеет ІТЗ, сходные с ІТ8 типовой секции Роа. 

Ключевые слова: Роасеае, молекулярная филогения, геносистематика, эволюция геномов. 

Род Роа является крупнейшим родом в семействе Злаки, насчитывая, по по¬ 
следним данным, около 575 видов (Сіауіоп, Кепѵоіге, 1986; Оіііезріе, 8огеп§, 2005). 
Виды этого рода распространены по всему земному шару. Некоторые из видов — 
космополиты, например Р. аппиа Ь. — один из немногих видов, найденных за по¬ 
лярным кругом как в Арктике, так и в Антарктике (Костина, 1995; Ргепоі еі аі., 
2005). В то же время отмечается и высокий эндемизм представителей Роа. На¬ 
пример, в Малайзии найдено 34 эндемичных вида, в Австралии — 36, в Новой 
Зеландии — 34, причем только 2 или 3 аборигенных вида — общие для этих ре¬ 
гионов (Оіііезріе, 8огепд, 2005). Некоторые виды Роа, такие как Р. раіизігіх, Р. Ігі- 
ѵіаііз, Р. ргаіепзіз, имеют хозяйственное значение: как кормовые и газонные рас¬ 
тения. 

Систематика рода до сих пор служит предметом дискуссий (Цвелёв, 1974, 
19766; 8огеп§, 1998; Олоиова, 1983, 1990, 2006а, б; Пробатова, 2003; Оіііевріе, 8о- 
геп§, 2005; 2Ьи еі аі., 2006). Традиционно род Роа относят к трибе Роеае под- 
сем. РооШеае. Представители рода отличаются преимущественно безостыми и ки- 
леватыми нижними цветковыми чешуями, пучком длинных извилистых волосков 
в основании нижних цветковых чешуй, который может иногда отсутствовать, не¬ 
которыми признаками анатомии листовой пластинки. Однако существуют виды, 
относимые к Роа, но не имеющие этих типичных морфологических признаков. 
Укажем, например, на Роа виЬдеп. Апсііпае с хорошо развитыми остями нижних 
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цветковых чешуй. Есть и много мелких родственных родов (преимущественно 
эндемичных), в отношении которых нет устоявшихся воззрений. В самом роде 
много сложных в таксономическом плане секций, групп родства ( Роа а§§г. рга- 
Іепзіз, Роа а§§г. раішігіз, Р. §Іаиса). Некоторые из видов и секций имеют неясное 
родство, такие как зесі. Аіріпае, неоднократно сближаемые с зесі. Роа или, напро¬ 
тив, отделяемые от этой секции, Р. ЬиІЬоза, Р. (гіѵіаііз и др. (АзсЬегзоп, ОгаеЬпег, 
1900; НашйЫск, 1934; ПаппСеЫі, 1935; Цвелёв, 19766; Ебтопбзоп, 1980; 8огеп§, 
1990; 8огепд, 1998; 2Ьи еі аі., 2006). К тому же многие виды Роа — апомикты и по¬ 
липлоиды гибридогенного происхождения (Цвелёв, 1976а, б). Существует предпо¬ 
ложение, что весь род представляет собой единый гибридогенный полиплоидный 
комплекс (ЗіеЫэіпз, 1950; см. также Олонова, 2001, 2006а, б). 

Некоторые проблемы систематики и филогении видов Роа можно попробовать 
разрешить с помощью молекулярно-филогенетических методов, основанных на 
сравнительном анализе последовательностей ДНК различных генов, интронов и 
спейсеров (межгенных участков) ядерного и хлоропластыого геномов. Последова¬ 
тельности генов и спейсеров можно использовать для реконструкции родства на 
разных уровнях, а при сравнении последовательностей разных ядерных и хлоро- 
пластных генов и межгенных участков и обнаружении несоответствия схем можно 
выявлять случаи возможной гибридизации (Антонов, 2006). 

На сегодняшний день одним из основных методов молекулярно-филогенети¬ 
ческого анализа на внутриродовом уровне является анализ внутренних транс¬ 
крибируемых спейсеров ІТ81 и ІТ82 кластера рибосомных генов ядерного генома. 
ІТ81 находится между генами 188 и 5.88 рРНК, ІТ82 — между генами 5.88 рРНК и 
268 рРНК (обзор: Антонов, 2006). Среди Роасеае ІТ8-последовательности подроб¬ 
но изучены у 7.еа (Вискіег, НоІІзГопі, 1996), Неіісіоігіскоп (ОгеЬепзІеіп еі аі., 1998), 
Резіиса (Саіаіап еі аі., 2004), Оиропііа (Вгузііп§ еі аі., 2004), НоЫеит (Віаііпег, 
2004), Аѵепа (Родионов и др., 20056; Иікоіоисіакіз еі аі., 2008), Оезскатрзіа (Рег- 
папбег 8оиіо еі аі., 2006) и некоторых других таксонов. Филогенетические схемы, 
построенные по молекулярным признакам, как правило, согласуются с заключе¬ 
ниями, сделанными на основании сравнительно-морфологического анализа, но с 
некоторыми уточнениями; конфликты между схемами, полученными разными ме¬ 
тодами, часто свидетельствуют об интрогрессивной гибридизации видов (Оаѵіз, 
8огеп§, 1993; Ке11од§еІа1., 1996; Мазоп-Оашег, Ке11о§§, 2000; 8огеп§, Баѵіз, 2000). 
В любом случае желательны сравнение полученных схем с морфологическими 
данными и критический анализ (Шнеер, 2005; Антонов, 2006). 

Родственные взаимоотношения родов Роеае с низкими хромосомными числа¬ 
ми исследуются в работах А. В. Родионова с соавт. (Ким и др., 2004; Родионов 
и др., 2005а; 2007) и В. В. Коцеруба (КоІзегиЬа еі аі., 2005); других эндемичных 
родов, близких к Роа, — в работах К. і. 8огеп§ (8огеп§, 1990) и других авторов (ОП- 
Іезріе, Воіез, 2001; Вгузііпд еі аі., 2004; Нипіег еі аі., 2004; Оіііезріе, 8огепд, 2005). 
Предыдущие работы по молекулярной филогении Роа основаны на изучении хло- 
ропластных (8іопеЬег§ Ноіі еі аі., 2004; Раііегзоп еі аі., 2005) и некоторых ядер¬ 
ных генов, таких как Ігх и С00504 (Раііегзоп еі аі., 2005); для 9 видов мятликов 
из Канадской Арктики исследовался и район ІТ81 — ген 5.88 рРНК — 1Т82 (Вгуз- 
ііп§ еі аі., 2004). На эти работы мы и опираемся при сравнении с данными анализа 
ІТ8-последовательностей. В нашей работе впервые секвенированы и проанали¬ 
зированы ІТ8-последовательности и гены 5.88 рРНК 14 видов Роа флоры России. 
Мы сопоставили их с последовательностями ІТ8 всех исследованных в этом отно¬ 
шении видов Роа и нескольких родственных видов. 
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Материал и методика 


Нами был секвенирован участок ІТ81 — ген 5.88 рРНК — ІТ82 у 14 видов Роа, 
собранных на территории России: Р. апризіфоііа Ь. — Санкт-Петербург, пос. Ко¬ 
марове, ул. Курортная, заросли кленового подроста. Собр. 30 VIII 2004, опр. Но¬ 
сов Н. Н.; Р. Ьоігуоісіез (Тгіп. ех ОгізеЬ.) КозЬеѵ. — Горный Алтай, у заставы «Че¬ 
лябинская Казачья», степь. Собр. 21 VIII 2006, Родионов А. В., Нунина Е. О. Опр. 
Цвелёв Н. Н., Носов Н. Н.; Р. ЬиІЬоза Б. — Соловецкий архипелаг, о-в Большой Со¬ 
ловецкий, обочина дороги на Большую Муксалму. Собр. 1 VII 2005, Носов Н. Н., 
Ким Е. С., Родионов А. В. Опр. Носов Н. Н.; Р. скаіхіі Ѵііі. — Санкт-Петербург, 
окрестности пос. Репино, около Приморского шоссе, сосняк. Собр. 4 VIII 2005, 
опр. Носов Н. Н.; Р. сотргезза Ь. — Ленинградская обл., г. Выборг. Обочина доро¬ 
ги. Собр. 5 VIII 2004, опр. Носов Н. Н.; Р. кгуіоѵіі КозЬеѵ. — Горный Алтай, р. Ча- 
рыш, у воды. Собр. 2 IX 2006, Родионов А. В., Пунина Е. О. Опр. Цвелёв Н. Н.; 
Р. раіизігіз Ь. — Санкт-Петербург, пос. Комарово, ул. Кавалерийская, сырой лес. 
Собр. 9 VIII 2004, опр. Носов Н. Н.; Р. ргаіепзіз Ь. (северная дерновинная раса) — 
Архангельская обл., северо-восточное побережье Онежского залива, окрестности 
дер. Пурнема, вдоль дороги на гору Камениха. Собр. 30 VI 2005, Носов Н. Н., 
Ким Е. С., Родионов А. В. Опр. Носов Н. Н.; Р. ргаіепзіз зиЪзр. аірі^епа (Віуіі.) 
Нііі. — Архангельская обл., северо-восточное побережье Онежского залива, окре¬ 
стности дер. Пурнема, сосновый лес на склоне горы Камениха. Собр. Носов Н. Н., 
Ким Е. С., Родионов А. В. 30 VI 2005. Опр. Цвелёв Н. Н., Носов Н. Н.; Р. гетоіа 
Рогзеіі. — Ленинградская обл., Волосовский р-н, на границе с Гатчинским р-ном, 
между пос. Калитино и Выра, около бывшей дер. Большое Заречье, сырой ельник. 
Собр. 7 IV 2005, опр. Конечная Г. Ю., Ефимов П. Г.; Р. зскізсккіпіі Тгѵеі. — Гор¬ 
ный Алтай, Чуйская степь, урочище Актал, берег р. Юстыт. Собр. 3 IX 2004, Ро¬ 
дионов А. В., Пунина Е. О., Дьяченко С. А. Опр. Пунина Е. О., Цвелёв Н. Н., Но¬ 
сов Н. Н.; Р. зиріпа 8сКгас1. — Соловецкий архипелаг, о-в Большая Муксалма, лес 
у берега Белого моря. Собр. 25 VI 2005, Носов Н. Н., Ким Е. С, Родионов А. В. 
Опр. Цвелёв Н. Н.; Р. іаіфЦеті КозЬеѵ. — Архангельская обл., северо-восточное 
побережье Онежского залпва Белого моря, окрестности дер. Пурнема, обрывистый 
склон у р. Вейга. Собр. 1 VII 2005, Носов Н. Н., Ким Е. С., Родионов А. В. Опр Цве¬ 
лёв Н. Н.; Р. ііапзскапіса (Ке§е1) Наск. ехО. РескзсЬ. — Горный Алтай, пос. Акташ, 
дорога к руднику, лесной пояс. Собр. 30 VIII 2004, Родионов А. В., Пунина Е. О., 
Дьяченко С. А. Опр. Цвелёв Н. Н.; Р. ѵегезехаріпіі Тгѵеі. — Горный Алтай, дорога 
на перевал Акколь, Ь = 2592 м. Собр. 26 VIII 2006, Райко М. П. Опр. Цвелёв Н. Н. 

Последовательности, взятые в анализ из международного банка данных Оеп- 
Вапк (Ыір://ѵѵ\ѵѵѵ.псЬі.п1т.піЬ.§оѵ/5ІІез/), приведены в табл. 1. 

Выделение геномной ДНК производилось по методу Г Г Ооуіе, і. Ь. Ооуіе 
(1987) с незначительными модификациями (Родионов и др., 2005). Для амплифика¬ 
ции использовались праймеры ІТ81Р (Оагбез, Вгипез, 1993), ІТ81Р (Кіб§\ѵау еі аі., 
2003) и ІТ84 (\ѴЬііе еі аі., 1990). Полимеразная цепная реакция была проведена по 
стандартным методикам на амплификаторах РСК-8ргіпІ (НуЬаіб іпс., ЦК) и Мі- 
піСуеІег (фирма МІ КезеагсЬ, Ц8А). Параметры циклов амплификации: 1 цикл: 
10 мин 94 °С; 35 циклов: 1 мин 94°С; 1 мин 48°С; 1 мин 72°С; 1 цикл: 1 мин 72°С. 
Секвенировали последовательности с использованием терминирующих реакцию 
аналогов нуклеотидов (8ап§ег еі аі., 1977). В работе использованы флуоресцент¬ 
но меченные 2',3'-дидезоксинуклеозидтрифосфаты набора Ві§ Буе Тегтіпаіог 
Кіі ѵ.2.0 (РегкіпЕІтег ЬіГе 8сіепсез, Іпс., Возіоп, Ц8А). Секвенирующая ПЦР произ¬ 
водилась на автоматическом секвенаторе АВІ Ргігт 377 (АррНеб Віозузіетз, \Ѵаг- 
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ТАБЛИЦА 1 

Исследованные образцы, источники материала и N° нуклеотидных последовательностей 
ІТ51— 5.85 гЦКА — 1Т52 в ОепВапк (Ьіір:Лѵ\ѵ\ѵ.псЬі.п1т.пі1і.боѵ/5ііе5) 


Образец 


Номер последовательности 
в ОепВапк и происхождение 
образца 


Авторы 


Роа ап^ині/оііа Б. 

Р. агсііса Я. Вг. 

Р. ргаіепш 1_. сѵ. МіёпівКг 
Р. ргаіепш Б. сѵ. МісІпізКтІ 2.3 
Р. ргаіепш Б. \Ѵ5 

Р. ргаіепи 5 зиЬзр. аірщепа (Віуи) 
Нііі. (1) 

Р. ргаіепш зиЬзр. а!рі§епа (Віуи) 
Нііі. (2) 

Р. ргаіепш зиЬзр. а!рі%епа (Віуи) 
Нііі. \Ѵ5 

Р. Ііапвскапіса (ЯевеІ) Наск. ех 

O. РесііасН. 

P. ѵегеіс&ііпіі ТгѵеІ. 


ЗиЬвеп. Роа 
Зесі. Роа 

Россия: Карельский перешеек: 
Комарове 
АѴ237842, Сапаёа 
АР171183, ТІ5А 
АР171182, ТІ5А 
Россия: Архангельская обл., 
Онежский п-ов: Пурнема 
АѴ237834, Могее 

АѴ237833, N0^ 

Россия; Архангельская обл., 
Онежский п-ов: Пурнема 
Россия: Горный Алтай 

Россия: Горный Алтай 


Р. ЬоігуоШе5 (Тгіп. ех. ОгізеЬ.) 
ЯовЬеѵ. 

Р. §1аиса ѴаЫ 
Р. кгуіоѵіі ЯовКеѵ. 

Р. раішігі і Б. 

Р. Іап/іІ/е иѵ/ ЯовЬеѵ. 


Р. аппиа Ь. (1) 

Р. аппиа Б. (2) 
Р. аппиа Б. (3) 

Р. аппиа Б. (4) 


Р, аппиа Б. (5) 


Р. аппиа Б. (6) 

Р. іп/ігта КипіЬ 

Р. іиріпа ЗсНгаё. 


5есі. Зіепороа ЭитоП. 
Россия: Горный Алтай 

АѴ237839 

Россия: Горный Алтай 
ЕР555592, Россия: Карельский 
перешеек: Комарово 
Россия: Онежский п-ов: Пур¬ 
нема 

5есі. ОсМороа А$сЬ. & СгаеЬп. 
АѴ830452, Тавтапіа: НоЬаП 

АѴ830451, Сегтапу: Вопп 
АѴ830450, Аивігаііа: Масяиагіе 
Івіапё, Огееп Сог^е 
АѴ830449, Неагсі Івіапсі апсі 
МсОопаІё Івіапёв: \Ѵіпвіоп Ьа- 
Еооп, 3'6" Зоиііі, 72'30" Еазі 
АѴ830448, Неагё івіапсі апё 
МсОопаІё Івіапёв: ЗіерЬепвеп’в 
Іавооп 

АѴ830447, КеГЕиеІеп АгсЬіреІаво 
АР393012, Зраіп: 2ага$оіа: 

1 _а Іоіа 

ЕР165099, Россия: Соловецкий 
архипелаг: о-в Б. Муксалма 


Носов Н. Н., Ким Е. С., Родио¬ 
нов А. В. 

ВгувііпЕ еі аі., 2004 
Саш еі аі., 2000 
Те же 

Носов Н. Н., Ким Е. С., Родио¬ 
нов А. В. 

Вгузііпв еі аі., 2004 
Те же 

Носов Н. Н., Ким Е. С., Родио¬ 
нов А. В. 

Носов Н. Н., Родионова. В. 

Те же 


Носов Н. Н., Родионов А. В. 

Вгувііпв еі аі., 2004 
Носов Н. Н., РодионовА. В. 
Носов Н. Н., Ким Е. С., Родио¬ 
нов А. В. 

Те же 


Маскепгіе А. М., Зкоіпіскі М. Ь., 
Зеікігк Р. М. (не опубл.) 

Те же 


ТоггесіІІа, Саіаіап, 2002 

Носов Н. Н., Ким Е. С., Родио¬ 
нов А. В. 

]. Сі11е5ріе 

Сагёпег Я. С., Кееііпв 1., 
ёе Ьапве Р. 1., ѴѴгівЬі 5. 6., 
Сатегоп Е. К. (не опубл.) 


Р. гатозініта Ноок. Г 


5есІ. РагоеііосНІоа (С. Е. НиЪЬ) 5огепб & Г. 
АѴ686655, Новая Зеландия 
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ТАБЛИЦА 1 (продолжение) 


Образец 

Номер последовательности 
в СепВапк и происхождение 
образца 

Авторы 

Роа аіріпа Ь. ѵаг. аіріпа 

5есі. АІріпае ^утап) 5іарС 

АѴ237837 

Вгу5Ііпв еі аі., 2004 

Р. аіріпа ѵаг. ѵіѵірага(У.) Агсапб- 

АѴ237836 

Те же 

Р. аіріпа Ь. 

АѴ327793, Ргапсе 

Нипіег еі а!., 2004 

< 

Р. ЬиІЬоза І_. 

5есІ. ВоІЬорНотт А$сН. & ОгаеЬп. 
Россия, Соловецкие острова: 

Носов Н. Н., Ким Е. С., Родио- 

5есІ. Ра 

Б. Соловецкий о-в 

пдето! А$сЬ. & ОгаеЬп. (=Соепор< 

нов А. В. 

оа Нуі.) 

Р. ігіѵіаіі 5 І_. (1) 

АР532932, 5раіп: Ьиво 5аггіа 

Саіаіап еі аі., 2004 

Р. Ггіѵіаіі і Ь. (2) 

АІ240161, Ргапсе 

СЬагтеі еі аі., 1997 

Р. Ігіѵіаііз І_ (3) 

АР171І86, Реппвііѵапіа, ША 

Саш еі аі., 2000 

Р. Ігіѵіаіі 5 Ь. (4) 

АР171185, Решшіѵапіа, ША 

Те же 

Р. ігіѵіаіи І_. (5) 

АР171184, Реппвііѵапіа, ША 

» » 

Р. _/1ехио5а 5т. 1 

5есі. Огеіпо5 АхсН. & ОгаеЬп. 
АѴ237838, N0186 1 

Вгузііпе еі аі., 2004 

Р. аЬЬгеѵіаіа К. Вг. 1 

5есІ. АЬЬгеѵіаІае N8001. ех. Тгѵеі. 
АѴ237835, Сапаба 1 

Вгузііпе еі аі., 2004 

5есІ. Зесипдае V. І_. МагеК ех Богепв 

Р Напііі Сапб. 5иЬ5р. атторИИа 

АѴ237840, Сапаба 

Вгу5Ііпе еі аі., 2004 

(А. Е. Рогеііб) Зогепв 

Р. Напііі Саші. 5иЬ5р. Напііі 

АѴ237840, Сапаба 

Те же 

Р. сотргена І_. 

5есі. Тіскороа АхсН. & ОгаеЬп. 
Россия: Выборг 

Носов Н. Н., Ким Е. С., Родио- 

Р. сНаіхіі Ѵііі. 

5есі. Нотаіороа ЦитоП. 
ЕР433458, Россия: Карельский 

нов А. В. 

Носов Н. Н., Ким Е. С., Родио- 

Р. гетоіа Рогзеіі. 

перешеек: Репино 

Россия: Ленинградская обл.: 

нов А. В. 

Те же 

Р. асісиіагі/оііа 1. ВисН. 5иЬ5р. асі- 

Выра 

Новозеландские виды 

АѴ686667, N6» 2еа1апб 

Сагбпег К. С., Кееііпе У, 

сиіагі/оііа 


бе Ьапве Р. \ѴгібЬі 5. Ц., 

Р. апсер 5 Рогеі. Г. 

АѴ686666, N6» 2еа1апб 

Сашегоп Е. К. (не опубл.) 

Те же 

Р. аПопіі Реігіе 

АѴ686661, N6» 2еаІапб 

» » 

Р. Ьгеѵі%ІитІ5 Ноок. Г 

АѴ686656, №ѵѵ 2еа1апб 

» » 

Р. ЬисНапапіі 2оіоѵ 

АѴ686654, №\ѵ 2еа1апб 

» » 

Р. сНаіНатіса Реігіе 

АѴ686665, №ѵѵ 2еа1аш1 

» » 

Р. сііа Ебеаг 

АѴ686669. №ѵѵ 2еа1ап<1 

» » 

Р. соіетоі Ноок. Г. 

АѴ686660, №ѵѵ 2еа1ап(1: 

» » 

Р. соіетоі Ноок. Г. 

Мі. Тагапакі 

АѴ686663, №ѵѵ 2еа1апб: 

» » 

Р. соіетоі Ноок. Г. 

АѵѵаЬокошо 

АѴ686664, №ѵѵ 2еаІап(1: КпоЬЬу 

» » 


Капве 
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ТАБЛИЦА 1 ( продолжение) 


Номер последовательности 

Образец в СепВапк и происхождение Авторы 

образца 


Роа аіршсеа Реіпе АѴ686670, №іѵ /еаіапё Сагёпег К. С., Кееііпв Т, 

ёе Багще Р. -I, \ѴгщНі 5. О., 
Сашегоп Е. К. (нс опубл.) 

Р. ітЬесіІІа 5ргеп§е1 іп ВегсЬеІ АѴ686658, 1Мс\ѵ 2еа1апё Тс же 

Р. кігкіі ]. ВисЬ. АѴ686657, №\ѵ 2еаІапё » » 

Р. Ііюта СЬеезетап АѴ686662, ІЧеіѵ 2еаІапё » » 

Р. поѵае-іеіапсііае Наскеі АѴ686659, ІЧеѵѵ 2еаІапё » » 

Р. $рапіа Её§аг еі МоІІоу АѴ686668, 1Мс\ѵ 2еаІапё » » 

Р. хиЬѵехііга (Наскеі) Её(>аг АѴ686671, ІЧеѵѵ 2еа1апё » » 

5иЬ{>. Агсіороа (ОгізеЬ.) РгоЬ. 5есІ. Аркусіт (ОгізеЬ.) Тгіп. 


Р. 5скі5сккіпіі Тгѵеі. ( Агсіороа 
5скі$сккіпіі (Тгѵеі.) РгоЬаі.) 


Ашіго/езШса ІШогаІІ5 (ЕаЫІІ.) 
Е. Аіекз. 


йиропПа]Ъскегіі К. Вг. 
Агсіа^гохіи Іаіі/оііа (К. Вг.) Сгі- 
зеЬ. 

РезШса оѵіпа Ь. 

ГезІисеІІа егіоросіа (Ѵіскегу) 

Е. Аіекз. 

НоокегосИІоа коокегіапа 
(Р. Миеіі. ех Ноок. Г.) Е. Аіекз. 
РагасоІроШит аііаісит (Тгіп.) 
Тгѵеі. 

Соіросііит ѵепісоіогі 5іеѵ.) 
БсЬгпаІЬ. 

2іп$егіа ЬіеЬепІеіпіапа (Сіаиз) 

Р. 5тігп. 

йезскатрзіа/Іехиоза (Е) Веаиѵ. 
А%го5іі 5 сарШагіз Е 

СаІата%го5Іі5 ерщеіох (Е) РоіЬ 

Аѵепа тасгозіаскуа Со$з. еі Оиг. 
ТгіИсит топососсит С 


Россия: Алтай: Чуйская степь: 
берет р. Юстыт 

Сеп. АиНго/е&иса Е. Аіекз. 
АѴ327791, ІЧеіѵ 2еа1апё 

Внешние труппы 
АѴ237874 
АѴ237843 

АР532959, 5раіп 

АѴ559122, Аизігаііа: ІЧеіѵ 5оиіЬ 

^аіез: ОоІЬитп 

АѴ559123, Аизігаііа: №\ѵ 5оиіЬ 
\Ѵа1ез, 1Мип§ап Ріаіп 
ЕР432735, Россия: Горный 
Алтай, Акташ 

АѴ497472, Россия: Кавказ, Те- 
бсрла 

ОС>910765, Россия: Поволжье: 
Волгоградская обл.: Рахинка 
АѴ237913, ІЧогее 
АѴ520820, Россия: Ленинград¬ 
ская область 
АІ306448 

АѴ520821 

АІ301800 


Носов Н. Н., Ким Е. С., Родио¬ 
нов А. В. 


Нипіег еі аі., 2004. 


ВгузІіп§ еі аі., 2004 
Те же 

Саіаіап еі аі., 2004 
Нипіег еі аі., 2004 

Те же 

Родионов и др., 2007 
Те же 

» » 

Вгухііпв еі аі., 2004 
Родионов и др., 2005 

.ІасоЬ 5.5., Віаііпег Р. К. 

(не опубл.) 

Родионов и др., 2005 
Киёпоу 5., Ьазгіііу О., Касг 1., 
Вгаіек 2., Наіазг К. (не опубл.) 


тіп§Іоп, ІЖ) на базе Научно-производственной фирмы «Омникс» (Санкт-Петер¬ 
бург, Россия). 

Выравнивание полученных последовательностей выполнялось вручную и с по¬ 
мощью программы Сішіаі \Ѵ (Тіютрзоп еі аі., 1994), входящей в пакет программ 
МЕОА 3.1 (Кишат еі аі., 2004). Анализ матрицы данных проводился с помощью па¬ 
кета программ МЕОА 3.1; для расчета расстояний использовались модели Кішига 2 
и р-сіізіапсе (Иеі, Кишат, 2000). Полученные деревья тестировались бутстрэп-мето- 
дом с 1000 реплик (Реізепзіеіп, 1985). Возможные вторичные структуры РНК рас- 
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считывали с помощью программы К.ЫА 8ігисІиге 3.1, работающей на основе алго¬ 
ритма 2икег’а (2икег еі аі., 1999), доступной на удаленном сервере по адресу 
ЬіІр://ЬіоіпГо.таіЬ.фі.еби/~тГо1сГта/Гоггп1.с§і. При этом мы учитывали, что около 
20 нуклеотидов З'-конца молекулы 5.88 рРНК и 38 5 '-терминальных нуклеотидов 
этой молекулы у всех эукариот и прокариот, взаимодействуя с 268 рРНК, форми¬ 
руют двунитевые структуры (спирали) (экспериментальное доказательство этого 
см. в работах: \Ѵа1кег еі аі., 1983; Ресиііз, Огеег, 1998). Расположение, размеры и 
форма шпилек у нашей модели соответствуют так называемой «универсальной 
модели вторичной структуры 5.88 рРНК», предложенной I. С. Ѵаи§Ьп и соавт. 
(Ѵаи§Ьп еі аі., 1984). При построении модели в качестве 5.88 рРНК взята последо¬ 
вательность нуклеотидов, характерная для Роа зесі. Роа, а в качестве 268 рРНК — 
последовательность Огуга заііѵа Ь. (локус КІСКОНА — см.: Такаіѵѵа еі аі., 1985), 
так как у Роа этот район генома еще не исследован. 


Результаты и обсуждение 

Секвенированные нами последовательности показывают, что длина гена 
5.88 рРНК у мятликов равна 162 парам нуклеотидов. Длина ІТ81 (от мотива 
ТСОТОА до ТТТААТСС) составляет 216 (часть Р Ігіѵіаііз), 217 ( ОсНІороа , часть 
Біепороа, ТісНороа, АЬЬгеѵіаІае), 218 (часть Біепороа и Р. Ігіѵіаііз, новозеландские 
высокополиплоидные мятлики), 219 (Р. гатозіззіта и Р. зсНізсНкіпіі) п. н. Дли¬ 
на ІТ82 (от мотива ѴСАААСАСО до ѴОАСС) составляет 210 (секции Біепороа, 
АЬЬгеѵіаІае, ТісНороа, Р. іп/ігта, часть Р. Ігіѵіаііз), 211 (Р. скаіхіі), 212 (вся зесі. Роа, 
кроме Р. ІіапзсНапіса, Нотаіороа, Аизіго/езіиса, и группа высокополиплоидных но¬ 
возеландских мятликов) или 213 ( ОсНІороа, Аіріпае, новозеландские тетраплоидные 
мятлики, часть Р. ігіѵіаііз, Р. ІіапзсНапіса). Длина выровненной последовательнос¬ 
ти ІТ81 мятликов составляла 230 п. н., из которых 86 были изменчивы. Длциа вы¬ 
ровненной последовательности ІТ82 — 215 п. н., из которых изменчивы 77. Свод¬ 
ные данные по изменчивым позициям ІТ81 и ІТ82 у исследованных представителей 
рода Роа приведены в табл. 2 и 3 (см. вклейку между с. 1944 и 1945). Поскольку 
5.88 рДНК изменяется в ходе дивергенции таксонов очень медленно, а ІТ8-после- 
довательности очень быстро, мы анализировали ІТ8 и гены 5.88 рРНК раздельно. 

Внутривидовая изменчивость ІТ8 незначительна — р-расстояния между иссле¬ 
дованными образцами одного вида Роа из географически удаленных мест варьиро¬ 
вали от 0 до 0.7 %. В частности, из исследованных к настоящему времени 6 образ¬ 
цов Р. аппиа из Германии, Австралии, Тасмании и субантарктических островов 5 
имели ІТ8, идентичные между собой, и лишь ІТ8 Р. аппиа с архипелага Кергелен 
(Антарктика) отличался от них 2 заменами (СТ на АС в 76—77 позициях выровнен¬ 
ной последовательности ІТ82) (табл. 3). 

Полиморфизм 1Т8 на межвидовом уровне в роде Роа заметно выше, хотя неко¬ 
торые виды мятликов не различаются между собой (например: Р. сііа — Р. Іііого- 
за — Р. сНаіНатіса; Р. сотргезза — Р. кгуіоѵііу, модальные р-растояния на межви¬ 
довом уровне составляют 2—5 %, но между видами разных секций они могут до¬ 
стигать 11—15 % (например: между секцией ОсНІороа и видами других секций). 
Молекулярно-филогенетический анализ с использованием разных методов расчета 
(связывания ближайших соседей, максимальной экономии, минимальной эволю¬ 
ции) дал принципиально сходные результаты. Полученные деревья в узлах с бутст- 
рэп-индексами более 30 имели сходную топологию, поэтому мы приводим здесь 
только древо, построенное методом связывания ближайших соседей (рис. 1). 
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Рис. 1 . Филогенетическое древо, построенное методом связывания ближайших соседей (пеі^ЬЬоиг^оі- 
піпе) по результатам анализа последовательностей ІТ5. 

Цифры на схеме — бутстрэп-индексы. Обозначения секций — см. подпись к табл. 2. 805Т — группа секций 5іе- 
пороа, Огеіпоз , Тісіюроа , Зесиіиіае. N21 — первая группа родства новозеландских мятликов. N22 вторая группа 

родства новозеландских мятликов. 
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Судя по ІТ8, род Роа парафилетичен. Исследованный вид подрода Агсіороа силь¬ 
но отличается от видов типового подрода по последовательностям ІТ8 (р-рассто- 
яния между Р. зскізсккіпіі и другими Роа разных секций — 5—13 %, в то время как 
различия между ІТ8 Р. зскізсккіпіі и ІТ8 новозеландских видов Ноокегоскіоа коо- 
кегіапа и Резіисеііа егіоросіа составляли всего 3.2 и 3.7 % соответственно, с ІТ8 Ои- 
ропііа /і Ізкегі — 4 %, с ІТ8 АгсІа§гозІіз Іаіі/оііа — 3.8 %. Это согласуется с заметны¬ 
ми морфологическими особенностями Агсіороа: наличием развитой гиподермы ли¬ 
стовых лластинок, островнтым и удлиненным каллусом нижних цветковвіх чешуй, 
очень крупными размерами и т.д. (Пробатова, 1974; Цвелёв, 19766). Наши данные 
подтверждают точку зрения Н. С. Пробатовой (1974, 2003), выделившей самостоя¬ 
тельный род Агсіороа. Род Агсіороа и круг его родства требуют специального 
исследования. У изученного нами Роа зскізсккіпіі 2п = 70 (Родионов и др., 2006), 
что указывает на его гибридогенный статус (Цвелёв, 19766; Родионов и др., 2006). 
Доказательством высокой специализации вида и его вторичного происхождения 
служат и хорошо развитые, мощные ризомы (Цвелёв, 1969; Хохряков, 1975). 

Результаты анализа секвенированных нами и другими исследователями ІТ8-по- 
следовательностей 41 вида и нескольких подвидов Роа с последовательностями 
ІТ8 других представителей трибы Роеае не противоречат представлениям о моно- 
филетичности подрода Роа я. зіг. Исследованные виды типовой секции Роа имеют 
ІТ8-последовательности, близкие к анцестральным последовательностям ІТ8 ро¬ 
да Роа, и не несут каких-либо характерных только для видов этой секции мута¬ 
ций или делеций (табл. 2 и 3). При этом в секции налицо дихотомия (рис. 1): одна 
из ветвей зесі. Роа представлена культиварами Р. ргаіепзіз, северной дерновин- 
ной расой Р. ргаіепзіз, которая, по мнению Н. Н. Цвелёва (личное сообщение), 
может представлять собой новый вид, и Р. ащизі'фоііа, вторая ветвь — Р. ргаіеп¬ 
зіз зиЪзр. аірфепа и Р. Ііапзскапіса. Для первой ветви характерны С 86 Т М0 О| 49 ' про¬ 
тив О 86 С |10 Т| 49 у второй. Секвенированные нами последовательности ІТ8 Р. рга¬ 
іепзіз зиЪзр. аірщепа с Онежского берега Белого моря отличались по крайней мере 
3 заменами от ІТ8 образцов этого подвида из Норвегии (см.: Вгузііпё еі аі., 2004) 
и лишь 2 заменами от ІТ8 алтайского Р. Ііапзскапіса (табл. 2, 3). 

Среди видов секции Роа особое положение занимает Р. агсііса, родственный 
большой группе тетраплоидных мятликов, эндемичных для Новой Зеландии 
(табл. 2, 3; рис. 1). 

Анализ ІТ8 не дал ответа о положении в системе рода субантарктического вида 
Р. гатозіззіта (зесі. Рагосііоскіоа) (рис. 1). Уникальные мутации (табл. 2, 3) отли¬ 
чают его ІТ8 от ІТ8 других мятликов. Вид этот морфологически близок южно¬ 
американскому Р. фаЬеІІаІа (Е4§аг, 1986), который, судя по хлоропластным генам, 
относится к группе видов секций ВАРО ( ВоІЬоркогит — Аіріпае — Рагосііоскіоа — 
Оскіороа) (Оіііезріе, 8огеп§, 2005). 

Остальные исследованные виды подрода Роа, судя по ІТ8, разделяются 
на 6 монофилетических клад: (1) зесі. Оскіороа, (2) зесі. РапЛетоз (=Соепороа ), 
(3) зесі. Аіріпае + зесі. ВоІЬоркогит, (4) группа видов секций Біепороа + Тіско- 
роа + Огеіпоз + БесипАае и (5—6) две группы новозеландских видов. 

Несомненная взаимная близость ІТ8-последовательностей Оскіороа (Р. ііфгпга, 
Р. зиріпа и Р. аппиа), характеризующихся большим числом синапоморфных замен: 
Азі,С45,А 55 ,Тп5,Т 176 ,Т| 8 5,Т| 8(! ,Т:>о4)0;о7>І77> с 9і>‘*і524іб74і705 а 29о42іо ^)> указывает на 

естественность и обособленность этой секции. В то же время наши данные согла- 


1 Здесь и далее прописными буквами отмечены нуклеотиды 1Т$1, строчными — [Т52. Индекс 
указывает номер нуклеотида в выровненной последовательности (см. табл. 2 и 3). 
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суются с гипотезой о гибридном происхождении тетраплоида Р. аппиа путем гиб¬ 
ридизации двух диплоидных видов — Р. зиріпа и Р. іп/ігта (Тиііп, 1957; Лгазек, 
1962). 

Сравнительный анализ ІТ8-последовательностей не показывает родства секции 
АІріпае с типовой секцией Роа, хотя в более ранних системах виды этой секции счи¬ 
тали подсекцией зесі. Роа (Лаппіеіііі, 1934; ЫаппГеЫі, 1935; Цвелёв, 1974, 19766). 
Судя по ІТ8, представители зесі. АІріпае родственны ВоІЬорНогат, что подтверж¬ 
дается и анализом хлоропластных ДНК (Оіііезріе, 8огеп§, 2005), но отметим, что 
интродуцированный в штате Орегон из Европы образец Р. ЬиІЬоза нес хлоропласт- 
ный геном, сходный с хлоропластным геномом видов зесі. Біепороа (Оіііезріе, 8о- 
геп§, 2005). 

Представители секций Біепороа, ТісНороа, Огеіпоз и БесипАае формируют хо¬ 
рошо поддержанную кладу (100% для метода связывания ближайших соседей 
и 100% для метода максимальной экономии). Это совпадает с данными, полу¬ 
ченными при изучении рестрикционных фрагментов и генов хлоропластной ДНК 
(8огеп§, 1990; 8іопеЬег§ Ноіі еі аі., 2004; Оіііезріе, 8огеп§, 2005). Первые 2 сек¬ 
ции считаются близкородственными и в традиционных системах. С ними же груп¬ 
пируется Р. кагіііі. Морфологически Р. кагігіі похож на представителей секции 
АЬЬгеѵіаІае, но имеет ряд отличий — более широкие листья и волосковидные три¬ 
хомы на килях верхних цветковых чешуй (Ыаппіеісіі, 1935). Р. кагігіі предполо¬ 
жительно имеет гибридное происхождение; в качестве предковых видов называ¬ 
лись Р. §1аиса, Р. аЬЬгеѵіаіа, Р. аіріпа (ЫаппГеІбі, 1935; Ебтопбзоп, 1980; 8іопеЬег§ 
Ноіі еі аі., 2004), виды секции Бесипсіае (Оіііезріе, Воіез, 2001). Исследованные ви¬ 
ды этих еекций в основном тетраплоиды с 2п = 28, гексаплоиды с 2п = 42 или вто¬ 
ричные диплоиды с 2п = 14, для многих из которых показано или предполагается 
гибридное происхождение (Авдулов, 1928; Петрова, 1968; Соколовская, 1955; Со¬ 
коловская, 1972; Цвелёв, 1974, 1976а, б; Соколовская, Пробатова, 1976; Олонова, 
2001, 2006а, б). 

Требуется специальное исследование Р. аЬЬгеѵіаіа и родственных ему видов — 
этот вид также не имеет ярких индивидуальных признаков в ІТ8 и по этой причине 
тяготеет к «типовой» группе Р. ргаіепзіз з.І., хотя на схемах, полученных при ана¬ 
лизе хлоропластной ДНК (ОіНезріе, 8огеп§, 2005) и при кладистическом анализе 
морфологических признаков (Олонова, 2006а), он монофилетичен со Біепороа з.І. 
(іпсі. Тіскороа). Н. Н. Цвелёв по морфологическим признакам помещает Р. зесі. АЬ¬ 
ЬгеѵіаІае перед зесі. Біепороа, но признаки зесі. АЬЬгеѵіаІае, судя по всему, проме¬ 
жуточны между признаками Роа и Біепороа. 1. А. ИаппГеІсіІ (1935) сближал виды 
родства Р. аЬЬгеѵіаіа с группой Сепізіа, чей ранг колеблется от подсекции зесі. Роа 
до самостоятельной секции (8іопеЬег§ Ноіі еі аі., 2004). 

Остается неясным положение Р. ігіѵіаііз (зесі. РапВетоз), который группирует¬ 
ся и с Р. аіріпа, и с Оскіороа, но с чрезвычайно малой поддержкой (26—30 %). Из¬ 
вестные ІТ8-последовательности Р. ігіѵіаііз гетерогенны — образцы из Испании и 
Франции имеют характерную 3-нуклеотидную делецию в ІТ82, найденную также 
у Р. іп/ігта, и несут нуклеотидные замены, общие, с одной стороны, с Р. аіріпа и, с 
другой, с Р. аппиа (табл. 2, 3). Сравнение последовательностей ядерных генов ігх и 
СОО504 также не дает определенного ответа о родстве Р. Ігіѵіаііз (Раііегзоп еі аі., 
2005). Однако, как это следует из сравнения хлоропластных генов (8огеп§, 1990; 
8іопеЬег§ Ноіі еі аі., 2004; Оіііезріе, 8огеп§, 2005; Раііегзоп еі аі., 2005), по материн¬ 
ской линии вид определенно родствен Біепороа. При этом морфологически Р. Ігі¬ 
ѵіаііз (зесі. Рапйетоз = зесі. Соепороа) стоит от Біепороа весьма обособленно; ряд 
признаков сближает виды этой секции с типовой секцией Роа (пирамидальная фор- 
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ма метелки) либо с ОсМороа (простое анатомическое строение листьев, слабое опу¬ 
шение нижних цветковых чешуй, сходство в форме роста) (ЫаппСеИі, 1935) или 
с Нотаіороа (шероховатость влагалищ листьев (ОеПір§еп, 1925, цит. по: ЫаппСеІбІ, 
1935)). 

Р. ігіѵіаііз — первичный диплоид (2п = 14), поэтому, несмотря на то что в сек¬ 
ции Рапсіетоз не отмечено ни случаев гибридизации с представителями других 
секций, ни вивипарии (Ыаппіеісіі, 1935), можно предполагать, что Р. ігіѵіаііз 
(или родственный ему вид) участвовал в образовании полиплоидных видов 5іепо- 
роа (см. также: РаНегкоп еі аі., 2005, о наличии разных геномов в комплексе Р. рга- 
Іепзіз 8.1.). 

Новозеландские мятлики (кроме Р. гатозіззіта), судя по ІТ8, разделяются на 
две монофилетические группы. В первую группу новозеландских мятликов (N21 
на рис. 1) входят тетраплоидные (2п = 28) новозеландские мятлики и Р. агсііса 
из секции Роа. У всех новозеландских видов клады есть общие черты — формиро¬ 
вание вневлагалищных побегов и корневищ (признак, важный для систематики ро¬ 
да), слабое развитие опушения нижних цветковых чешуй. Любопытно, что некото¬ 
рые представители группы (Р. ітЬесіІІа ) по габитусу метелки, форме колосков и 
цветковых чешуй напоминают некоторые Біепороа. Здесь, скорее всего, тенденция 
к сужению метелки конвергентная, так как более узкая метелка присуща и север¬ 
ным видам комплекса Р. ргаіепзіз 5.1., например Р. аірщепа (Цвелёв, 19766). 

В эту кладу попадает комплекс Р. поѵае-іеіапсііае 5.1., ранее соотносимый с 
Р. гатозіззіта, Р. соокі и с южноамериканским Р. [ІаЬеІІаІа (Еб§аг, 1986). Сравне¬ 
ние ІТ8 не показывает близкого родства между Р. поѵае-геіапсііае и Р. гатозіззіта. 
С другой стороны, Р. /ІаЬеІІаІа, по результатам сравнения хлоропластных последо¬ 
вательностей, относится к группе ВоІЪоркогит + Аіріпае + РагоВіоскІоа (Оіііезріе, 
8огеп§, 2005). Эти данные не исключают того, что признаки, сближающие Р. по- 
ѵае-геіапсііае и Р. гатозіззіта (опушенные лодикулы, гинооднодомность/двудом¬ 
ность) (Апіоп, Соппог, 1995), могут быть следствием гибридизации, «сетчатой эво¬ 
люции». 

Виды, ранее рассматриваемые (Еб§аг, 1986) как представители крупного комп¬ 
лекса— Р. ІтЬесіІІа и Р. Ьгеѵі§1итіз (=Р. ІтЬесіІІа ѵаг. Ьгеѵщіитіз СЬеехетап), при 
сравнении ІТ8 обнаруживают большее родство не друг с другом, а, напротив, с го¬ 
раздо более отдаленными Р асісиіагі/оііа и Р. кігкіі соответственно. Данный во¬ 
прос, несомненно, требует дальнейших исследований. 

Интригующий результат — близость Р. агсііса к этой группе новозеландских 
мятликов. Во всех предыдущих исследованиях этот вид считался либо членом сек¬ 
ции Роа (Цвелёв, 1974), либо сближался с Р. аЬЬгеѵіаіа (№ппГе1с11, 1935; 8іопеЬег§ 
Ноіі еі аі., 2004). Возможно, это еще одно свидетельство межполюсной дизъюнк¬ 
ции. Носитель предкового генома, родственный Р. агсііса, мог расселиться в суб¬ 
антарктическую область по цепи Кордильер. Подобную гипотезу высказывал, на¬ 
пример, К.. I. 8огеп§ (8огеп§, 1990). Затем произошло взрывное видообразование 
в условиях островной изоляции, давшее большое число тетраплоидных эндемич¬ 
ных видов. 

Вторая группа новозеландских мятликов (клада N22) вкдючает высокополи¬ 
плоидные виды Р.сііа (2п = 84), Р. скаікатіса (2п=112), Р. Іііогоза (2п = 266) 
(Наіг, 1968), родственные тетраплоидным видам Р. апсерз (2п = 28) и Аизіго/езіи- 
са ІіКогаІіз (2п = 28) (рис. 1) (см. также: Нипіег еі аі., 2004). Аизіго/езіиса Ііііогаііз 
отличается от видов Роа крупными колосками, заостренным кончиком нижней 
цветковой чешуи, короткими прямыми волосками на каллусе нижних цветковых 
чешуй, удлиненными — на оси колоска — опушенными лодикулами (Еб^аг, 1986; 
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Оіііезріе, 8огеп§, 2005). Некоторые из признаков Аизіго/езіиса сближают этот род 
с Роа зиЬ§. Апсііпае, являющийся как бы «промежуточным звеном» между Роа и 
другими представителями трибы Роеае (Оіііезріе, 8огеп§, 2005). Еще V. Б. 2оіоѵ в 
1943 г. отнес этот вид именно к Роа; как Р. ГгіоАіоіАех 2оІоѵ. Е. Еб§аг в сводке « Роа 
іп №\ѵ 2еа1аші» (1986) отмечал, что опушенные лодикулы встречаются и у типич¬ 
ных видов Роа Новой Зеландии, причем как в группе родства Р. сііа, так и в дру¬ 
гих группах. Можно предположить, что Аизіго/ехіиса ІіііогаШ (2п = 28) — гибридо¬ 
генный вид, в происхождении которого могли участвовать Роа , в частности Роа 
из родства Р. апсерх. 

Остальные виды клады N22 и по морфологическим данным образуют ком¬ 
пактную группу дерновинных субантарктических мятликов (Еб§аг, 1986). К со¬ 
жалению, в работе Еб§аг не приводится филогенетических гипотез относительно 
их родства с Роа Старого Света. По нашему мнению, их можно сопоставить с сек¬ 
цией Роа (открытая, широкая метелка, образование корневищ) или с Нотаіороа 
(сплюснутые, сильно килеватые влагалища листьев у Р. апсера). Следует отме¬ 
тить их высочайшую плоидность, например у Р. скаікатіса 2п = 112, а у Р. Шого- 
ха 2п = 266, что является самым высоким хромосомным числом среди злаков (На- 
іг, 1968). 

Для того чтобы проверить заключение о естественности (достоверности) групп 
общности видов Роа, выявленных при анализе быстро эволюционирующих после¬ 
довательностей ІТ8, мы проанализировали медленно изменяющуюся в эволюции 
5.88 рРНК мятликов. Так как мутации фиксируются в этом гене редко, вновь обра¬ 
зовавшиеся варианты последовательности, вероятно, также стабильно поддержи- 
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вались в течение длительного времени (Петров, Алешин, 2002). Отсюда следует, 
что 5.88 рРНК может содержать «хорошие» признаки для таксонов разного ранга, 
которые можно рассматривать как синапоморфии. Для того чтобы найти такие 
признаки, мы сопоставили последовательности 5.88 рРНК у всех изученных видов 
Роа. Консенсусная последовательность 5.88 рРНК приведена на рис. 2. Она иден¬ 
тична последовательности 5.88 рРНК видов типовой секции Роа, секций Нота- 
Іороа, Аіріпае и всех новозеландских мятликов (включая Р. гатозіззіта, но кро¬ 
ме Р. апсерз). Все 9 видов клады ( Біепороа + Огеіпоз + ТісНороа + Р. кагігіі ) несли 
характерную только для них замену С—А в положении 156, что подтверждает не¬ 
сомненную близость этих секций. По две уникальные замены отличали 5.88 рРНК 
Рапсіетоз и Оскіороа от типичной (вероятно, предковой для Роа ) последователь¬ 
ности, что является аргументом в пользу относительной давности дивергенции 
этих секций. И наконец, 5.88 рРНК Р. зскізсккіпіі отличается от 5.88 рРНК других 
Роа характерной заменой в однонитевом районе третьей шпильки, такой же как 
у ИиропИа, АгсІа§гозІіз, Ноокегоскіоа и Резіисеііа, что служит дополнительным 
веским аргументом в пользу разделения Роа и Агсіороа. 


Заключение 

Таким образом, группы, считающиеся естественными при морфологическом 
подходе, в основном остаются монофилетичными и на основании молекулярных 
данных. Напротив, секции и группы, чье родство неясно и где могут присутство¬ 
вать гибридогенные виды — АЬЬгеѵіаІае, Огеіпоз, Сепізіа (Ыатйекк, 1934, 1935), 
распадаются на разные клады. 

Картина родства между секциями, определенная на основании анализа ІТ8, 
имеет некоторые отличия и от традиционных схем, и от результатов анализа хло- 
ропластиой ДНК. Так, секции Аіріпае и ВоІЬоркогит ни при каких видах анализа 
не проявляют родства с зесі. Роа, что противоречит заключениям, сделанным при 
сравнительно-морфологическом подходе (ЫаппГеІбі, 1934; ЫаппГеІсіі, 1935; Цвелёв, 
1974, 19766). В то же время первичный диилоид Р. ігіѵіаііз занимает базальное по¬ 
ложение, как в системе Дж. Наннфельдта (1935), а не группируется с секцией Біе¬ 
пороа, как в системах, построенных на основании последовательностей хлоропла- 
стных генов (Раііегзоп еі аі., 2005) или рестрикционных фрагментов хлоропластной 
ДНК (8огеп§, 1990; Оіііезріе, Воіез, 2001; Оіііезріе, Зогеп^, 2005). Новозеландские 
виды, чье положение внутри рода ранее не было изучено, образовали две монофи- 
летические клады, в одной из которых — высокохромосомные и часть тетраплоид- 
ных видов, а в другой — только тетраплоидные виды, родственные Р агсііса. 
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5СІММАКѴ 

Рііуіодепеііс геІаІіопхЬірх Ьегіѵееп Роа Ь. хресіех \ѵеге іпГеггеё (гот сотрагіхоп оГ ІЬе хе- 
циепсе оГІТЗІ—5.88 гЭЫА —ІТ82. ТЬе сотрагіхоп Ьах іпёісаіеё іЬаг іЬе хиЬ§епих Роа х. хіг. іх то- 
порЬуІеІіс, Ьиі ІЬе хиЬ§епих Агсіороа іх сіохеіу геіаіеё Іо хоте хресіех оГ оіЬег §епега оГ іЬе ігіЬе 
Роеае. ТЬіх а@гесх \ѵііЬ іЬе ѵіе\ѵ оГ N. 5. РгоЬаіоѵа \ѵЬо Ьах ріасеё Агсіороа іп а херагаіе @епих. 
5ресіех оГ ІЬе Іуре хесііоп Роа сапу 1Т5 хециепсех ІЬаі арреаг Іо Ье ап апсехігаі ІТ8 xе^иепсе оГ 
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іЬе @егш5 Роа. Лпюп@ іЬет, Роа агсііса Іакех а ресиііаг розіііоп оп ІЬе рЬу1о@епеііс ігее. ТЬін зрс- 
сіеь І5 геіаіеё Іо а 1ац>е §гоир оГ ІЬе №\ѵ 2еа1апй Іеігаріоісі зресіеь. ТЬе Іороіо^у оГ ІЬе рЬуІо^е- 
пеііс ігее зЬо\ѵесі 6 ша|ог топорЬуІеІіс сіасіез: (1) зесі. Оскіороа, (2) $есІ. РапВетох (=Соепороа ), 
(3) $есІ. АІріпае+ $есІ. ВоІЬоркогит, (4) $ресіе$ о Г іЬе хесііопз Зіепороа ~ Тгіскороа - 1 - Огеі- 
пох + ВесипВае, аші (5—6) гѵѵо §гоир$ оГ№\ѵ 2еа1апй зресіеь. Іп сопігазі Іо Ігасііііопаі зсЬетеь, 
ІЬе 5есІіоП8 Аіріпае апё ВоІЬоркогит сіісі поі $Ьо\ѵ сіохе геІаІіопзНір \ѵііЬ іЬе Іуре яесііоп Роа 
оп іЬе ІТ8-Ьа$е<і рЬу1о@епеІіс Ігее. ТЬе §гоир оГ зесііопа Іпс1и(ііп§ Віепорох + Тгіскороа + Огеі- 
пох + Р. кагігіі із а лѵеіі ьирроіГеё сіаёе. Оп іЬе оІЬег Ьапё, Р. аЬЬіеѵіаІа (зесі. АЬЬгеѵіаіае) Йоез 
поі зЬоѵѵ апу сіозе геІаІіопзЬір \ѵііЬ іЬе зесііоп Віепороа іп сопігазі іо ІЬе Ігеез Ьазесі оп іЬе сЫо- 
горіазі §епе5 сотрагізопз. 
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Рассмотрены вопросы таксономического состава и возраста ископаемой флоры в районе горы 
Бараба в Центральной Камчатке, связанной с вулканогенными отложениями, относимыми разными 
авторами либо к позднему мелу, либо к палеогену. На основе анализа состава и возрастных преде¬ 
лов распространения основных таксонов барабской флоры, по материалам Чслсбасвой и Шанцера, 
а также по оригинальным коллекциям, хранящимися в БИН РАН, обосновывается вывод о существо¬ 
вании барабской флоры в палеогеновое, вероятно эоценовос, время — время активного вулканизма 
на Камчатке, что отразилось на эколого-морфологическом облике ископаемых растений (крупнолист- 
ность и др.). Этот вывод подтверждается опубликованными результатами радиологического анализа 
абсолютного возраста пород барабской свиты. 

Ключевые слова: Центральная Камчатка, палеофлора, поздний мел, палеоген, вулканизм, 
абсолютный возраст. 

Камчатский н-ов — один из немногих регионов в Северной Азии, где наиболее 
полно представлен документально охарактеризованный, почти непрерывный эво¬ 
люционный ряд ископаемых флор в возрастном интервале от середины позднего 
мела до плиоцена включительно. В настоящее время наиболее полно изучены бо¬ 
гатейшие флористические комплексы палеогена и неогена. В то же время флоры 
позднего мела — непосредственные эволюционные предшественницы третичной 
флоры — исследованы недостаточно. Местонахождений остатков меловых расте¬ 
ний известно немного, и они частично описаны в ряде специальных работ (Байков¬ 
ская, 1956; Криштофович, 1958; Буданцев, 1983; Герман, Лебедев, 1991; Головнева, 
1994). Поэтому каждая новая находка меловой флоры растений привлекает при¬ 
стальное внимание палеоботаников и геологов. К таким находкам следует отнести 
ископаемую флору горы Бараба в бассейне р. Облуковина в Центральной Кам¬ 
чатке, недавно монографически изученную А. Е. Шанцером и А. И. Челебаевой 
(2005). Разрозненные сведения о возрасте и составе этой флоры ранее были поме¬ 
щены в работах Челебаевой (1971), Б. И. Сляднева и др. (1999), а также в рукопис¬ 
ных отчетах по геологической съемке листа М-57-ѴІІІ, масштаба 1 : 200 000 (1957, 
1974, 1981). В этих материалах отложения с барабской флорой датировались 
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в основном по палеоботаническим данным, то верхним мелом, то палеогеном. 
Но описания и изображения остатков ископаемых растений барабской флоры в то 
время не были опубликованы. 

Учитывая важность для истории мелового звена камчатской палеофлоры и дис¬ 
куссионный характер определения геологического возраста вмещающих пород, 
возникла необходимость вновь посетить район горы Бараба для поисков и сбора 
исконаемых растений в этом месте. С этой целью в 1991 г. была организована 
экспедиция в составе двух отрядов Ботанического института им. В. Л. Комарова 
РАН (БИН РАН) и Всероссийского научно-исследовательского геологоразведоч¬ 
ного института (ВНИГРИ). Нам удалось обследовать названный район, обнару¬ 
жить и собрать здесь обширную коллекцию отпечатков листьев, облиственных по¬ 
бегов, плодов, семян и древесин в слоях крепких мелкозернистых плитчатых пес¬ 
чаников с примесью вулканического материала, выходящих на привершинных 
склонах горы Бараба на высоте 800—900 м над ур. м. Остатки растений, как прави¬ 
ло, не несут признаков деформации в процессе захоронения и не сохранили следов 
органического вещества. Некоторые отпечатки растений отличаются красноватым 
цветом, обычным при термическом обжиге вмещающих пород. Возможно, что 
с этим связано разрушение тонких участков тканей, в частности краевых частей 
листьев, что нередко встречается в захоронении. 

Уже первичный просмотр образцов ископаемых растений в полевых условиях 
заронил сомнение в их меловом возрасте: они отчасти были представлены многими 
таксонами растений, характерными для палеогеновых флор, но пока не встречен¬ 
ными во флорах позднего мела. Неопределенность в установлении возраста отло¬ 
жений отодвинула во времени начало подробного изучения барабской флоры, тем 
более что стало известно о монографической обработке этой флоры Челебаевой. 
Наконец, в 2004 и 2005 гг. вышли две работы Шанцера и Челебаевой, посвященные 
геологическому строению и палеофлоре горы Бараба. Авторы склонились к позд¬ 
немеловому кампанскому возрасту барабской флоры и описали в ее составе около 
40 видов вымерших растений. Превосходно иллюстрированный очерк страти¬ 
графии отложений, минералогического состава пород и геологической истории 
горного массива Бараба в Центральной Камчатке, написанный Шанцером, избав¬ 
ляет от необходимости их повторного изложения и разбора. Подробные рисун¬ 
ки растительных остатков, мастерки выполненные А. И. Челебаевой, дают полное 
представление об их морфотипическом разнообразии и диагностических осо¬ 
бенностях. 

Рассмотрим систематический состав барабской тафофлоры и степень обо¬ 
снованности определения в ней отдельных таксонов, по данным Челебаевой и 
Шанцера. 

Меловое звено в состава барабской тафофлоры представлено следующими так¬ 
сонами: Мкзопіа уикопепш НоШск, ШПіатзопіа катізскаііса СЬеІеЪ., Мепізрег- 
тііех кгузкіо/оѵіекіі ѴасЬгатееѵ, АпкоШа іпхі§піх Негтап, Рагаргоіоркуііит щпа- 
Ііапит (КгузЬі. еі Ваік.) Негтап, Сшііез 5р. сГ. С. ЬеЦаеѵіі Негтап, ѴіЬигпіркуІІит 
пе\ѵЬеггіапит (\Ѵагё) Негтап, а также несколько новых «меловых» видов: Тетзі- 
гоетііез зкарігоі СЬеІеЬ., Агікоіііа еѵепепзіз СЬеІеЪ., СгеЬепкіа та§па СЬеІеЪ. 

О возрастном диапазоне существования последних трех таксонов, впрочем, 
трудно судить, так как типовые виды названных орган-родов встречены либо в бо¬ 
лее древних позднемеловых флорах ( СгеЬепкіа ), либо в более молодых, палеоге¬ 
новых ( Тегпхігоетііез ). 

Список барабской палеофлоры, по Челебаевой, дополняют следующие таксо¬ 
ны: Агаисагііез 5р., Рііуохргтит 5р., Тоггеуа 5р., Меіахедиоіа йЫіска (Неег) Мікі, 
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СІурЮзІгоЬиз хр., Ма§поІіа оскоііса Вшіапіх., Соссиіш ( ТгоскоНепНпоНез) 5р. ех. 
§г. агсіісиз (Неег) Црпзк., Теігасепігоп ЪагаЪепзіз СЬеІеЪ., Ріаіапиз Ьазісогсіаіа Ви- 
<іапІ5., Р. ргітаеѵа Ьезц., Масріпіііа катізскаііса СЬеІеЬ., ІЛтиз зскапсегі СЬеІеЬ., 
Ра§из азрега СЬеІеЬ., Р. ескіпаіа СЬеІеЬ., Ѵіатеппегіа Іисісіа СЬеІеЬ. (§еп. еі 5р. п.), 
Согуіиз Ьегіп^іапа (КгузЬі.) Ооіоѵпеѵа, .Іи§1апз 5р., Асег тіікоѵепзе СЬеІеЬ., А. гиЫ- 
/оііит (Ооіоѵпеѵа) СЬеІеЬ., А. ргізсит СЬеІеЬ., Вегіп§іарку11ит апсезігаііз СЬеІеЬ., 
Ккатпиз іпсіі^епиз СЬеІеЬ., Мззісііит агсіісит (Неег) Црпзк. и несколько видов, опи¬ 
санных в открытой номенклатуре ( Оісоіуіоркуііит , Сагроііікез). 

Среди ископаемых растений барабской тафофлоры, определенных до вида, 
50 % занимают новые таксоны, ареалы и возрастные диапазоны которых носят 
пока локальный характер. 

Наиболее важными элементами, указывающими на возможный позднемело¬ 
вой возраст барабской флоры, могут служить прежде всего цикадофиты ННззо- 
піа уикопепезіз и ШНіатзопіа катізскаііса, до сих пор не найденные в кайнозое. 
Что касается остатков листьев первого вида, то возникает подозрение, что они при¬ 
надлежат папоротнику Азріепіит пііззопіоісіез Висіапіз., довольно широко распро¬ 
страненному в палеоцене (?)— эоцене Западной Камчатки. Листья у этого папо¬ 
ротника имели сходные с барабскими форму и размеры, тип и плотность жилко¬ 
вания, способ прикрепления пластинки листа к рахису (ср.: Шанцер, Челебаева, 
2005 : 35, табл. 1, фиг. 1—3, табл. 2, фиг. 1, 2, табл. 4, фиг. 1, рис. 1, фиг. 1—3; Бу- 
данцев, 1983 : 132, табл. 4, фиг. 1—7; 2006 : 50, табл. 71, фиг. 1—6; Челебаева, 
1997: табл. 6, фиг. 1, рис. 28, фиг. 1). В нашей коллекции барабских растений так¬ 
же есть несколько отпечатков фрагментов листьев «Иііззопіа », показывающих 
этот тип строения (табл. I, 3, 4). 

Крайне сомнительно присутствие в барабской флоре нового вида ШНіатзопіа , 
представленного единственным экземпляром отпечатка «стробила». На терри¬ 
тории Северной Евразии наиболее поздние по возрасту находки представителей 
этого рода зафиксированы в раннем мелу Магаданской обл. и Южного Приморья 
(IV. расі/іса КгузЬі., Байковская, 1956; Вахрамеев, Добрускина и др., 1970). Наибо¬ 
лее же широкое распространение в азиатском регионе виды ШНіатзопіа получи¬ 
ли в триасовых и юрских флорах. По внешней морфологии барабские «стробилы 
виллиамсонии» вполне могли принадлежать плодам представителей рода Сагуа — 
С. оѵаіа (МІ11.) К. КосЬ, С. Хехапа Вискіеу, например имеющих внешне сходный 
план строения. В нашей коллекции барабских растений сохранилось несколько от¬ 
печатков сидячих фруктификаций, собранных в кистевидные образования, вероят¬ 
но принадлежащие вымершему роду Иогсіепзкіоісііа, но отличающиеся от типово¬ 
го вида (М Ьогеаііз Неег) более крупными размерами. По форме они сильно напо¬ 
минают « ШНіатзопіа » катізскаііса (табл. I, 5 —7). К этому морфотипу я бы отнес 
и отпечаток фруктификации, описанный Челебаевой как Сагроііікез 5р. 1. 

На некоторую условность определения Мепізрегткез кгузкіо/оѵіскіі и Сіззііез 
зр. с Г. С. ЪеІ)аеѵіі из-за неполной сохранности единичных отпечатков листьев ука¬ 
зывает Челебаева. Судя по приведенному рисунку, лист последнего вполне мог 
принадлежать широко распространенному в бореальных палеофлорах Асег агсіі¬ 
сит Неег. То же можно сказать и об определении Ріаіапиз ргітаеѵа Ьесц., непол¬ 
ные отпечатки листьев которого описаны Челебаевой. 

Род Агікоіііа, представленный во флоре двумя видами, входит в группу таксо¬ 
нов, общих для верхнемеловых и палеогеновых флор региона (Герман, Головнева, 
1988; Герман, Лебедев, 1991; Челебаева, 1997). 

РагаргоЮркуИшп і%паІіапит описан по единственному неполному отпечатку 
верхней половины листа, с характерным вторичным жилкованием, когда окон- 
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чания боковых жилок 1—3 раза дихотомируют и соединяются между собой се¬ 
рией неравных петель, от которых с внешней стороны отходят кроткие ответ¬ 
вления в краевые зубцы. В нашей коллекции имеется более десятка отпечатков 
листьев разной степени сохранности, с таким же типом жилкования (табл. II, 6, 7). 
Этот морфотип, по более полному отпечатку листа, Челебаева отнесла к Тетзігое- 
тііез зкарігоі. Напомню, однако, что типовые виды этого рода (I еоіі^пііісиз Веггу, 
Т. оѵаіиз Веггу, Т. Іапсеоіаіиз Веггу и некоторые другие) происходят из эоценовых 
флор юго-восточных районов Северной Америки. Листья названных видов узко¬ 
эллиптической формы с мелкозубчатым краем и частыми боковыми жилками, от¬ 
ходящими от толстой центральной жилки под почти прямыми углами. Пока нет 
убедительных свидетельств о распространении видов этого рода в позднемеловых 
флорах. Отпечатки листьев «мелового» Тегпзігоетііез капѵоосіепзіз аисі. поп (Оа\ѵ- 
зоп) Веіі с мыса Конгломератового на Камчатке (Герман, Лебедев, 1991) сущест¬ 
венно отличаются по морфологии от типовых образцов этого вида с о-ва Ванкувер, 
Канада (Веіі, 1957). 

Следующий вид, ѴіЬитіркуІІит зр. с Г. V. пе\ѵЬеггіапит, представленный един¬ 
ственным фрагментом листа, судя по его рисунку (Шанцер, Челебаева, 2005: 
рис. 23, фиг. 2), почти полностью совпадает по морфологии листьев с ѴіЬигпит 
сіепзіпегѵит Вибапів. из эоцена Западной Камчатки (табл. III, 9). 

Что касается определения СгеЬепкіа та%па, то можно полностью согласиться 
с выводом Челебаевой о близости этого таксона к видам рода Сагуа\ выше указы¬ 
валось на вероятность участия этого рода в составе барабской тафофлоры. 

К транзитному, мел-палеогеновому, элементу можно уверенно отнести Агаи- 
сагііез зр., Рііуозрпп ит зр., Тоггеуа зр., Меіазециоіа сіізііска (оссісіепіаііз), СІуріо- 
зігоѣиз зр., Соссиіиз (ТгоскоАепсІгіосІез) зр. ех §г. агсіісиз (Неег) Нрпзк., М ззШит 
агсіісит. 

К таксонам барабской тафофлѳры, не известным пока в меловых флорах, сле¬ 
дует отнести Ма%поІіа оскоііса, Мас§іпіІіеа катізскаііса, ІЛтиз зскапсегі, Ра§из 
азрега, Р. ескіпаіа, Согуіиз Ьегіп^іапа, Л§1апз зр., Асет тіікоѵепзе, А. гиЫ/оІіит, 
А. ргізсит, Вегіп§іарку11ит апсезігаііз , Ккатпиз іпсіі§епиз. 

Тип Ма^поііа оскоііса происходит из раннего эоцена Западной Камчатки, где 
этот вид имел довольно широкое распространение вплоть до конца эоцена (Будан- 
цев, 1983, 2006; Челебаева, 1997). Из примерно 15 видов ископаемых магнолий 
с территории бывшего СССР только один вид — М. атріі/оііа Неег — приводится 
для верхнего мела Западной Сибири, в отношении которого Н. Н. Имханицкая ука¬ 
зывает: этот вид «... до сих пор остается проблематичной формой, родство которой 
с родом Ма§поІіа еще не доказано...» (Имханицкая, 1974 : 12). 

Морфотип Теігасепігоп ЪагаЪепзіз СЬеІеЪ. практически идентичен таковому 
Т. Ъегіп%іапшп СЬеІеЬ., весьма полно представленному отпечатками листьев хоро¬ 
шей сохранности в палеоценово (?)—эоценовых отложениях Западной Камчатки 
(Челебаева, 1988; Буданцев, 2006). Проблематичные остатки Теігасепігоп из ран¬ 
него мела Северной Америки, Восточной Сибири и Казахстана отличаются от ти¬ 
пового вида мелколистностью и деталями жилкования (Ильинская, 1974). 

Ріаіапиз Ъазісогсіаіа представлен большим количеством листьев, соплодий и 
мужских соцветий почти во всех флористических комплексах палеоцена—эоцена 
на Камчатке, и барабские остатки безусловно принадлежат этому виду, до сих пор 
не обнаруженному в позднем мелу. 

Мас§іпіІіеа катізскаііса, по справедливому замечанию Челебаевой, имеет боль¬ 
шое сходство с видами этого рода из палеогена Западной Камчатки, но не встречен¬ 
ного в более древних бореальных флорах по обе стороны Тихого океана. О возмож- 
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ности присутствия этого рода в меловых флорах Челебаева приводит несколько 
не очень убедительных примеров находок похожих листьев у разных видов из ро¬ 
дов Ріаіапих, Ріаіапоркуііит, Агаііа, Агаіаеркуііит, Агаііорхоісіез в Северной Аме¬ 
рике и на Северо-Востоке Азии. Как известно, платановые были распространены 
по всему Северному полушарию от раннего мела. 

Представители родов ІЛтиз, Ра§их, Аи§1апз, Ккатпиз до сих пор не были найде¬ 
ны в меловых флорах; их остатки в барабской тафофлоре единичны, посредствен¬ 
ной сохранности. Зато в палеогене Камчатки виды этих родов имели широкое рас¬ 
пространение и входили в число доминантов растительных сообществ. Присутст¬ 
вие вида из рода Ра§их (Р. ескіпаіа) подтверждается находкой отпечатков плюсок 
плодов с шиповатой поверхностью и отпечатками листьев в нашей коллекции 
(табл. III, 1, 2). Что касается отпечатков листочков Л§1ат кр., то Челебаева до¬ 
пускает возможность их принадлежности другим родам семейства ореховых. О си¬ 
стематическом положении единственного отпечатка листа Согуіш Ъегіп§іапа су¬ 
дить трудно из-за неполной его сохранности. Тем более что этот вид в типовых 
захоронениях в Корякском нагорье показывает чрезвычайно широкую амплитуду 
изменчивости листьев, что позволяло разным авторам относить его к родам Ѵі- 
Ьигпит, Ріегозрегтііез, Сгеч’іорзіз, Ѵіііх и др. (Головнева, 1994). 

Заслуживает внимания новый вид Вегіп§іарку11ит апсевігаіів (Согпаіез), пред¬ 
ставленный в коллекциях Челебаевой и в нашей значительным числом отпечатков 
листьев (табл. II, 4 ,5). Ранее этот морфотип листьев обычно относили к видам рода 
ѴіЪигпит, с одним из которых — V. сирапіоісіех (ЫеѵѵЬ.) К.. \Ѵ. Вгоѵѵп ( РкуІШех си- 
рапіоісіез №\ѵЬ.) — связан тип рода Вегіпріаркуііит из палеоцена формгщии Форт 
Юнион, Сев. Дакота, США (МапсЬезІег апб оіЬ., 1999). Два других вида — В. кіп- 
§іепхІ5 (СЬеІеЪ.) МапсЬезІег, Сгапе еі Ооіоѵп. и В. рхешіоапі'щиит (Ооіоѵп.), Мап- 
сЬекіег, Сгапе еі Ооіоѵпеѵа, ранее также относимые к роду ѴіЪигпит, происходят 
из эоцена Западной Камчатки и палеоцена Корякского нагорья. Отпечатки листьев 
из барабской тафофлоры по форме пластинок и краевой изрезанное™ ближе к ти¬ 
повому виду. В то же время листья у барабского вида обладают большей степенью 
индивидуальной морфологической изменчивости, чем у типа вида. 

В группе видов рода Асег — Асег тіікоѵепзе, А. ргізсит, А. гиЫ/оІіит — по¬ 
следний был распространен в Маастрихте Корякского нагорья {АгсШегит гиЫ/о- 
Нит Ооіоѵп.) и эоцене Западной Камчатки (Асег гиЪі/оІіит). Два других вида опи¬ 
саны Челебаевой впервые по единичным отпечаткам листьев, родовая принадлеж¬ 
ность которых, впрочем, уверенно подкреплена совместными находками остатков 
летучек (табл. III, 6 — 8). Фундаментальное исследование систематики и филоге¬ 
нии ископаемых кленов в Азии и Северной Америке, выполненное I. \Ѵо1Ге и Т. Та- 
паі (1987; Тапаі, 1983), убедительно показало, что наиболее древние находки пред¬ 
ставителей этого рода относятся к раннему эоцену, так как широко распространен¬ 
ный в бореальных флорах палеоценовый Асег агсіісит Неег, по мнению этих 
авторов, принадлежит другой систематической группе вымерших растений. Пред¬ 
ставляется, однако, что этот вид действительно принадлежит роду Асег; мне уда¬ 
лось собрать типовой материал на Шпицбергене, а также много остатков листьев 
в палеоценово-эоценовых отложениях на Камчатке и вместе с ними редкие отпе¬ 
чатки характерных летучек (Буданцев, 1983, 2006). Что касается барабских кленов, 
то близкие к ним морфотипы листьев и летучек описаны мною из эоценовых вул¬ 
каногенных отложений на Камчатке (Буданцев, 1997: табл. 54, фиг. 3—5). 

Большой интерес ввізывает вид нового рода Ѵіатеппегіа СЬеІеЪ. (V. Іисісіа), 
одного из наиболее крупнолистных растений барабской флоры (табл. IV, 1 — і). 
Однако чрезвычайно близкие по размерам листьев, их форме, типу жилкования и 
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краевой изрезанное™ остатки были описаны мною как РуІ§аѵауатіа согуіі/оііа 
Вибапіз. (табл. IV, 4 — 6) из эоценовых вулканогенных отложений кинкильской 
серии в устье р. Пылгаваям на Западной Камчатке (Буданцев, 1997). Небольшие 
различия имеются в форме основания листьев: у Ѵіатеппегіа преобладают листья 
с округлым и широко клиновидным или выемчатым основанием, а у Руі^аѵауа- 
тіа — с более или менее сердцевидным. Не исключена возможность принадлеж¬ 
ности видов обоих родов к одной группе близких таксонов, морфотипы которых 
формировались в условиях активного вулканизма. 

Среди собранных нами образцов барабских растений обнаружено несколько 
таксонов, не встреченных Челебаевой. По предварительным определениям к ним 
относятся ОзтипАа тасгоркуііа РепЬ., Сіпк§о ех §г. аАіапІоіАез (С1п§.) Неег, Тахо- 
Аіит АиЫит (8(ешЬ.) Неег, Бедиоіа а^Гіпіз Ье^., А1ап§іит Іепаепзе Вибапіз. еі Оге- 
гоѵ, Ноѵепіа зр. сС. Н. катізскаііса (СЬеІеЬ.) Вшіапіз., Аезсиіиз кр., Массііпіоскіа 
5р. сС. М. коѵаізскепзіз Висіапі5., ^гАепхкіоШіа 5р. аРР. N. Ъогеаііз Неег. 

Часть отпечатков растений осталась пока таксономически не определенной. 

Таким образом, в барабскую тафофлору, по материалам Челебаевой, с нашими 
дополнениями, можно более или менее уверенно включить следующие таксоны: 
ОзтипАа тасгоркуііа, Сіпк^о ех §г. аАіапіоіАез, Агаисагііез 5р., Рііуозрегтит 5р., 
Тоггеуа 5р., Бедиоіа аЦіпіз, ТахоАіит АиЫит, Меіазедиоіа оссіАепІаІіз, Марпоііа 
оскоііса, ТгоскоАепАгіоАез агсііса, ^ззіеііит агсіісит, Ыогсіепзкіоісііа 5р. аРР. N. Ьо- 
геаііз, Теігасепігоп ЪагаЪепзіз, Ріаіапиз ЬазісогАаІа, АпкоШа еѵепепзіз, Мас^іпіііеа 
катізскаііса, ІЛтиз зскапсегі, Ра§из азрега, Р. ескіпаіа, Ѵіатеппегіа ІисіАа, 

Іапз 5р., А1ап§іит Іепаепзе, Асег ргізсит, Асег [?] гиЬі/оІіит,' Аезсиіиз 5р., Ноѵе¬ 
піа 5р. ср. Н. катізскаііса, Вегіпріаркуііит апсезігаііз, ѴіЪигпит Аепзіпегѵит. 
Массііпіоскіа 5р. сР. М. коѵаізскепзіз. 

В этом списке помимо широко распространенных в позднемеловых, но особен¬ 
но в палеогеновых бореальных флорах представителей родов Сіпк^о, Агаисагііез. 
Бедиоіа, ТахоАіит, Меіазедиоіа, ТгоскоАепАгіѳАез и некоторых других таксонов, 
основное ядро сложено типичными растениями умеренных или умеренно теплых 
флор Евразии и Северной Америки. Большинство аналогичных или близких видов 
барабской тафофлоры известно в палеогене древней Берингии, на Камчатке в част¬ 
ности. Это заставляет рассматривать ископаемую флору горы Бараба в ряду палео¬ 
геновых флор региона, скорее всего эоценового возраста; в это время на Камчат¬ 
ке установился режим активного вулканизма, наложившего отпечаток на состав и 
экологический облик вымерших растительных сообществ. 

В заключение укажем на некоторые важные геологические свидетельства, в том 
числе полученные радиологическими методами определения возраста отложений 
барабской свиты с растительными остатками. Эта тема подробно рассмотрена в 
упомянутой статье группы исследователей (Соловьев и др., 2004). Авторы пришли 
к выводу об эоценовом возрасте барабских отложений, основываясь на определе¬ 
нии абсолютного возраста и специфике вещественного состава пород, не характер¬ 
ных для меловых осадков, а также особенностях тектонической и палеогеографи¬ 
ческой обстановки в Центральной Камчатке в конце позднего мела—палеогене. 
Но наиболее убедительными оказались результаты радиоактивного анализа мине¬ 
ралов из пород в основании свиты, собранных недалеко от основного захоронения 
растательных остатков. Из 16 проб 15 показали абсолютный возраст в пределах 
54.3 (±1.6)—47.6 (±1.5) млн лет, что соответствует раннему—среднему эоцену по 
международной геохронологической шкале. 


1 В нашей коллекции не встречен. 
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8 ЦММАКѴ 

Тахопотіс сотрозіііоп ап 6 а§е оГ ІЬе Гоззіі ріапіз соііесіеё іп ѵоісапо^епіс госкз о( тоипіаіп 
ВагаЬа іп ІЬе Сепбаі КатсЬаіка аге сопзійегей. ТЬе а@е о( іЬезе госкз із Йаіеё аз Сгеіасеоиз ог Ра- 
Іео@епе Ьу йіЯегепі Йаіа. ТЬе риЫісаІіопз Ьу А. 1. СЬеІеЬаеѵа апй А. Е. ЗЬапізег апй аізо раІеоЬо- 
Іапіс таіегіаіз оГ Котагоѵ Іпзіііиіе соііесііоп аге изей. ОоиЬібіІ сЬагасІег оГ йеГтіііоп іп Лога оГ 
іЬе зресіез оГ @епега ЗѴіІІіатзопіа апй ЫИззопіа, ІІ11 поѵ/ поі Соипй іп Сепогоіс, апй аізо ргезепсе 
Ьеге оГ реаі питЬег оГ ІЬе зресіез поі кпо\ѵп іп Мезогоіс аге тагкей. ТЬе сопсіизіоп аЬоиі ехізіепсе 
оР ВагаЬіап іарЬоЛога іп Раіеосепе (Еосепе) Йигт^ ІЬе еросЬ оР асііѵе ѵоісапізт із тайе. ТЬіз соп¬ 
сіизіоп ргоѵез Іо Ье Ігие ассогйіп§ Іо ІЬе Йаіа оГ аЬзоІиІе а^с оГ ІЬе госкз оГ ВагаЬіап (огтпаііоп Ьа- 
зей оп гайіоіо^ісаі теіЬойз. 
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Приведена геоботаническая характеристика двух редких высокогорных степных сообществ Гор¬ 
ного Алтая, доминанты травостоя которых впервые описаны в роли ценозообразователей. Сообщест¬ 
ва рекомендуется включить в список охраняемых объектов Республики Алтай. 

Ключевые слова: сообщество, доминант, ВіеЬепіеіпіа осіога, АШит Ьо^МсоІит, Горный 
Алтай. 

Растительный покров Горного Алтая, сформировавшийся в неоднородных при¬ 
родных условиях, чрезвычайно разнообразен. Здесь в течение нескольких часов, 
продвигаясь от подножия гор к вершинам, можно встретить практически все харак¬ 
терные для Сибири типы растительности, начиная от опустыненных степей, распо¬ 
ложенных в межгорных котловинах, до высокогорных тундр и отдельных видов 
растений, растущих на щебнисто-каменистых субстратах или ютящихся в расще¬ 
линах скал, не формируя сообществ. Флора сосудистых растений этой территории 
также характеризуется значительным богатством п разнообразием. Как отмечает 
Р. В. Камелин (1998), состав ее, с одной стороны, отражает черты тесно связанных 
южносибирских и северных вариантов горносреднеазиатских флор, обогащенных 
туранскими и джунгарскими пустынными типами, и, с другой — в ее составе много 
оригинальных автохтонных элементов. Поэтому проблема выявления и сохране¬ 
ния биоразнообразия этого уникального региона является одной из насущных за¬ 
дач современной геоботаники и флористики. 

Исследования растительного покрова Горного Алтая начались очень давно. 
Здесь работали и работают известные российские и зарубежные ботаники, напи¬ 
саны многочисленные научные труды, ореди которых нельзя не назвать моногра¬ 
фии А. В. Куминовой (1960), Г. Н. Огуреевой (1980), В. П. Седельникова (1988), 
А. С. Ревушкина (1988), Б. Б. Намзалова (1994). Однако новые маршруты, особен¬ 
но в труднодоступные районы, дают новый оригинальный материал, описываются 
новые виды, новые растительные сообщества. В 2000 г. автор в составе ботаниче¬ 
ской экспедиции Южно-Сибирского ботанического сада Алтайского государствен¬ 
ного университета совершила интереснейший маршрут но Горному Алтаю, посе¬ 
тив хр. Чихачева (горный массив Тургэн-Ула) и плато Укок (урочище Кара-Чад). 

Цель работы — изучение высокогорных степных сообществ Горного Алтая. 
Во время полевых исследований мною были описаны своеобразные степные со¬ 
общества, имеющие ограниченное распространение и представляющие интерес 
как для выявления биологического разнообразия горной степной растительности, 
так и для истории формирования растительного покрова исследуемой территории. 
В статье приводится характеристика двух самобытных сообществ, доминанты тра¬ 
востоя которых (биберштейния пахучая, лук богдосский) очень редко выступают 
в качестве ценозообразователей: барбарисово-биберштейнивая и злаково-богдос- 
сколуковая горные степи. 

Барбарисово-биберштейнивая горная степь была описана на хр. Чихачева, 
в окр. оз. Киндыкты-Куль на каменистых россыпях на высоте 2550 м над ур. м. 
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18 VII 2000 г. (описание 10Е). Это очень редкое сообщество занимает незначитель¬ 
ную площадь в нижней части достаточно крутого склона (35—40°) юго-западной 
экспозиции. Почвенный покров не развит, лишь среди камней накапливается мел¬ 
козем, где и произрастают растения. Сообщество заметно выделяется среди другой 
растительности характерным желто-темно-зеленым цветом. Травостой неоднород¬ 
ный, разреженный, проективное покрытие колеблется от 50 до 75%. Высота его в 
среднем составляла 20 см, отдельные растения достигают 35—45 см, они форми¬ 
руют первый сильно разреженный ярус. 

Доминантом травостоя выступает биберштейния пахучая ( ВіеЪегзіеіпіа осіога 
$1ерЬ.), относящаяся к единственному немноговидовому роду в сем. ВіеЬегхіеіпіа- 
сеае Епсіі. Камелин (1998) называет этот вид одним из замечательных растений 
флоры Алтая. Ареал вида охватывает Алтай, Среднюю Азию, где он произрастает 
на скалах и каменистых склонах в альпийском поясе (на Алтае в диапазоне высот 
2200—2800 м над ур. м.). 

Это небольшой полукустарник высотой 8—25 см, с многочисленными розетка¬ 
ми перистых, густоопушенных железистыми волосками листьев. В вегетирующем 
состоянии имеет резкий, но достаточно приятный запах. Корни мощные, одревес¬ 
невшие, без особых запасающих образований. Площадь, занятая корнями одной 
особи, может достигать до десятка квадратных метров. Длинные одревесневающие 
основания побегов погружены в субстрат. Стебли слабоветвистые. Цветки круп¬ 
ные, желтого цвета, собраны в немногоцветковую густую кисть. Нередко произра¬ 
стает на скальных местообитаниях, где страдает от засухи и не всегда проходит 
полный цикл развития, иногда выпадает фаза плодоношения. Наиболее пышно раз¬ 
вивается на более сформированных почвах, при притеиении и несколько большем 
увлажнении (Камелин, 1998). 

В качестве содоминанта выступает барбарис сибирский (ВегЪегіз зіЪігіса Раіі.), 
относящийся к сем. ВегЬегШасеае Іизз. Это кустарник, достигающий до 1 м высо¬ 
ты, сильно ветвистый, с простыми, мелкими, кожистыми, по краям колючезубча¬ 
тыми листьями и шиловидными прилистниками. Цветки собраны в кистевидные 
соцветия, иногда одиночные, желтого цвета. Имеет широкое распространение на 
Алтае, по всей Сибири, в Средней Азии, Казахстане, Монголии и Китае. Вид при¬ 
урочен к петро-ксероморфным типам местообитаний и встречается в зарослях степ¬ 
ных кустарников, в кустарниковых горно-лугово-степных сообществах по скло¬ 
нам, каменистым россыпям, от низкогорий до альпийского пояса. В составе траво¬ 
стоя сообщества преобладают горно-степные и лугово-степные элементы. Оба этих 
вида Р. В. Камелин относит к древним нагорноазиатским элементам флоры Алтая. 

Приводим видовой состав травостоя сообщества с указанием обилия видов 
в баллах (табл. 1). 

На плато Укок в урочище Кара-Чад (горный массив Таван-Богдо-Ула) онисаны 
сообщества с участием в травостое лука богдосского ( АИіит Во§сІоісо!ит Ке§е1) 
как в качестве доминанта, содоминанта, так и сопутствующего вида. Эти фито¬ 
ценозы встречаются редко по относительно пологим выровненным склонам юго- 
восточной, юго-западной экспозиций, крутизна которых не превышает 15—25°. 
Они формируются на горных слаборазвитых маломощных почвах, имеющих не¬ 
высокую степень каменистости (5—10%). 

Злаково-богдоссколуковая горная степь описана 28 VII 2000 г. на выровнен¬ 
ном склоне юго-восточной экспозиции крутизной 25° на высоте 2600 м над ур. м. 
(описание 35Е). 

Травостой развит хорошо, равномерно распределен по площади, довольно од¬ 
нородный, лишь небольшую мозаичность создают норы сурков, вокруг которых 
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ТАБЛИЦА 1 

Видовой состав травостоя 
барбарисово-биберштейниевой горной степи 


Вид 

Обилие 

Вид 

Обилие 

Асопішт аііаісит 

2 

Неіісшгіскоп Везегіогит 

2 

Асопо^опоп а/ріпит 

2 

Випірегиз рзеиВозаЫпа 

1 

АШит атркікоіит 

1 

Ьацорзіз тиггиЬіазІгит 

1 

Аз!га%а1из топ^коіісиз 

1 

Ьопісега кізріВа 

1 

Аіга^епе зіЬігіса 

1 

Раігіпіа зіЬігіса 

1 

ВегЬегіз зіЬігіса 

4 

РепіаркуПоіВез /гиіісоза 

1 

ВіеЬепІеіпіа оВога 

5 

Роа Іііѵіпоѵіапа 

2 

Візіогіа та/ог 

1 

Роіепіі/Іа піѵеа 

1 

Виріеигит тиШпегѵе 

1 

РиІзагіІІа атЫ/ріа 

1 

Сатрапиіа тІипВі/оІіа 

1 

ЗеВит куЬгіВит 

1 

Сегазііит Шкозрегті/оііит 

1 

Зііепе вгатіпі/оНа 

1 

Оіапікиз ѵегзісоіог 

2 

Ткаіісігит /оеІіВит 

2 

Саііит ВепзЩогит 

1 

Ткутиз аііаісиз 

2 

Сегапіит захаіііе 

I 

2ігіркога сІіпороВіоіВез 

2 


Примечание. Баллы: I — <1 %, 2 — 1— 5 %, 3 — 5—10 %, 4 — 10—20 %, 
5 - 25-50 %. 


произрастают специфические сорные виды, дифференцирован на два четко выра¬ 
женных яруса. Средняя высота его 35 см, высота отдельных растений достигает 
45 см и более, но они не формируют яруса. Общее проективное покрытие высокое и 
колеблется в пределах 85—95 %. Сиренево-розовый аспект создает находящийся 
в стадии цветения лук богдосский. Сообщество очень красочное. 


ТАБЛИЦА 2 

Видовой состав травостоя 
злаково-богдоссколуковой горной степи 


Вид 

Обилие 

Вид 

Обилие 

А%горугоп сгізіаіит 

1 

Ігіз роіапіпіі 

1 

АШит Ьо$ВоісоІит 

4 

КоЬгезіа оѵсііппікоѵіі 

1 

АпВтзасе атигепзіз 

1 

К. зітр/ісіизсиіа 

1 

Агіетізіа Воіоза 

2 

Коеіегіа аііаіса 

2 

А. /гі$іВа 

1 

ЕеопЮроВшт оскгоіеисит 

1 

Азіег аіріпиз 

2 

Міпиагііа Ьі/Іога 

1 

Сагех сагуоркуііеа 

1 

Отзіаскуз зріпоза 

1 

С. реВі/огтіз 

3 

Раскупеигит %гапВі{Іогит 

1 

Сегазііит раисі/Іогит 

1 

РеВісиІагіз аЬтіапі/Ыіа 

1 

Сотазіота іепеНит 

1 

РеисеВапит ѵа%іпа1ит 

1 

ОгаЬа сапа 

1 

Роа Іііѵіпоѵіапа 

1 

Егіцетп егіоса/ух 

1 

РоіепІіІІа ІуВіае 

2 

Егіігіскіит ѵіііозит 

1 

Р. тиІІі/іВа 

1 

Еезіиса аііаіса 

1 

Р. піѵеа 

2 

Е. кигізскитіса 

2 

РиІзаІіІІа /Іаѵезсепз 

1 

Сепііапа ВеситЬепз 

1 

Вапипсиіиз реВаіі/іВиз 

1 

СепІіапеИа аігаіа 

1 

Заиззигеа ІеисоркуІІа 

1 

НеВузагит ктеііпіі 

I 

3. рзеиВоаІріпа 

2 

Неіісшгіскоп аііаісит 

2 

Зііепе герепз 

1 

Н. топ$оЧсит 

3 

Ѵегопіса рогркугіапа 

2 
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Р. ргаіепзіз сѵ. тісіпщкі 

Р. ргаіепзі5 \ѴЗ 

Р. ап%изІі/Ыіа 

Р ргаіепзі5 зиЬзр. аірі^епа 

Р. ргаіепзіз зиЬзр. аІрі%епа \Ѵ5 

Р. Ііапзскапіса 

Р. агсііса 

Р. ѵегезсга%іпіі 

Р. гетоіа 

Р. скаіхіі 

Р. аЬЬгеѵіаІа 

Р. сііа 

Р. Шогоза 

Р. скаікатіса 

Р. апсерз зиЬзр. роіуркуііа 

Р. зрапіа 

Р Ьискапапіі 

Р Ьгеѵі^іитіз 

Р. ітЬесіІІа 

Р. сіірзасеа 

Р. кігкіі 
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ТАБЛИЦА 2 

Вариабельность последовательностей ІТ51 у видов Роа 
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Примечание. Здесь и в табл. 3: ? — нуклеотид однозначно не определен. М — А или С; V — Т или С; К — О или Т; 5 — О или С. Цифры над последовательностью обозначают но¬ 
мера вариабельных позиций', верхний ряд — сотни, средний — десятки, нижний — единицы. Секции: АЬ — АЬЬгеѵіаіае, А1 — АІріпае, АрК — Аркуіігіз, Во — ВоІЬоркотт, Но — Нота- 
Іороа , ОсЬ — Оскіороа, Ог — Огеіпоз, Ро — Роа, 5ес — Зесипёае , 5і — Зіепороа, ТісЬ — Тіскороа, Рап — Рапііетоз, Раг — Рагоёіоскіоа, N1 — подсекция Ыіѵісоіае. А2, В, С1, С2, Е1, Е2, Р1, 
Р2 — группы новозеландских видов Роа по Ес^аг (1986). Секции даны по Зогеп® (1998), Сіііезріе, Зогепв (2005). В качестве секций для новозеландских видов указаны группы, на которые 
их разделил Есі^аг (1986). При определении секционной принадлежности Р. зрапіа мы руководствовались указанием авторов вида о близости его Р. Іігикауі Ноок. Г (Моііоу еі аі., 1999). 
ЕО^аг (1986) отнес Р. ёірзасеа к группе Ц, однако это явно сборная группа (объединяющая, например, Р. ігіѵіаііз, Р. опта, Р. ЬиІЬоіа, Р.раішігіз, Р ргаіепзіз и другие виды Старого Света). 
Поэтому мы, руководствуясь описанием автора вида (Реігіе, 1909), сближавшего Р. ёірзасеа с Р. таскауіі. ВисЬ. (=Р. кігкііі. ВисЬ. — см.: Ебваг, 1986), отнесли его к группе ЕІ. \Ѵ5 — со¬ 
кращение от ѴѴЪііе 5еа, образцы видов, собранные на Белом море. 

















































































ТАБЛИЦА 3 

Вариабельность последовательностей ІТ52 у видов Роа 
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Доминант травостоя — АШит Ъо%йоісоІит Ке§е1 — относится к сем. АІІіасеае 
I. А§агс1Ь. По данным Флоры СССР (1935), характерен для альпийских лугов Сред¬ 
ней Азии. С. К. Черепанов (1995) указывает на произрастание его в Западной и Вос¬ 
точной Сибири, Н. В. Фризен (Флора.., 1987) дополняет его ареал Китаем и Мон¬ 
голией. Лук богдосский достаточно редкое растение, очень декоративное, высо¬ 
той 20—40 см. Цветки розового, сиренево-розового цвета собраны в шаровидный 
многоцветковый зонтик. В качестве содоминантов выступают злаки Неіісіоігіскоп 
топ^оіісит, Н. аііаісит, Резіиса кигізскитіса и осока Сагех ресіі/огтіз. 

Приводим список видов, зарегистрированных в сообществе, с указанием оби¬ 
лия видов в баллах (табл. 2). 

Считаю, что эти редкие оригинальные сообщества следует включить в список 
особо охраняемых объектов Республики Алтай. 
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81ІММАКѴ 

ОеоЬоіапісаІ сЬагасІегізіісз оГ Пѵо гаге $ 1 ерре сопнтшпіііез Ггот іНе АІІаі Моипіаіпз аге ^іѵеп. 
ТЬе ёотіпапіз оГ^газз зіапёз, патеіу гаге зресіез оГ іЬе АІІаі ВіеЬегзіеіпіа осіога БіерН. апё АШит 
Ьо^сіоісоіит Ке^еі, Ьаѵе Ъееп ёезсгіЬеё аз соепозіз Гогшегз Гог іНе Гігзі Ііте. ТЬе соттипіііез аге ге- 
соттепёеё Іо іпсіиёе іп іЬе Іізі оГ зресіаііу ргоіесіеё паіиге оЬ)есіз оГ іНе АІІаі К.ериЫіс. 
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Описана история понимания Магскапііа роіутогрка и близких таксонов. Обсуждены проблемы, 
вызванные лектотипификацией вида. Охарактеризовано современное корректное понимание М. роіу¬ 
тогрка. 

Ключевые слова: Магскапііа роіутогрка, номенклатура. 

Ответ на вопрос «Что такое Магскапііа роіутогрка Ь.?» при знакомстве с оте¬ 
чественными и зарубежными работами, опубликованными после 1991 г., во мно¬ 
гих случаях остается открытым. Причина — лектотипификация М. роіутогрка 
(ВізсЫег-Саиззе, ВоіззеІіег-ОиЪауІе, 1991) и неосведомленность о ней, немотиви¬ 
рованное игнорирование ее рядом отечественных и зарубежных авторов или не¬ 
ясность вопроса (Копзіапііпоѵа, Роіеткіп, ЗсЬуакоѵ, 1992; 8сЬизІег, 1992; Роіет- 
кіп, 1993; Дулин и др., 2003; Константинова, 2004; І^паіоѵа еі ак, 2005; Вакаііп, 
СЬепіапІзеѵа, 2006; Константинова, Безгодов, 2006; Дулин, 2007, и др.). В связи 
с этим цель настоящей работы — разъяснение современного понимания М. ро¬ 
іутогрка. 

История вопроса. Первоописание М. роіутогрка (Ьіппаеиз, 1753: см. табли- 
цу-вклейку) включает три внутривидовых таксона неопределенного ранга, обозна¬ 
ченных как /, р, у. Описание каждого из них включает ссылки на соответствующие 
иллюстрации и указания таксонов в более ранних работах (МісЬеІі, 1729; БШе- 
піиз, 1741). Из последующих работ по внутривидовой таксономии М. роіутогрка 
особого внимания заслуживает обработка вида, выполненная С. О. 14еез ѵоп Езеп- 
Ъеск (1838: 61—97), в которой приводятся характеристика известных к тому вре¬ 
мени внутривидовых таксонов и описание ряда новых форм и разновидностей. 
На основании описанных Ыеез ѵоп ЕзепЬеск (1838) внутривидовых таксонов 
Н. Виг§еіТ (1943) выделил 3 вида: М. роіутогрка Ь. = Ыеез’ соттипіз-сіотезііса, 
М. а^иа^іса (№ез) Виг^еГГ(= М. роіутогрка Г. Аа адиаііса Ыеез) и М. аірезігіз (Ыеез) 
Виг§еГГ. (= М. роіутогрка Г. В аіре.чігі.ч Ыеез). Основанием для выделения этих 
видов явилось установление ограниченной взаимооплодотворяемости соответст¬ 
вующих им европейских растений вида. Выделенные Виг§еГГ виды были призна¬ 
ны большинством европейских гепатикологов и укоренились в научной практике, 
по меньшей мере на внутривидовом уровне. 

В 1970 г. Р. Ізоѵіііа в работе «Оіііепіиз’з ‘Нізіогіа тизсогипз’ аз Іііе Ьазіз оГНе- 
раііс потепсіаіиге апб 8.0. ЫпбЬег§’з соПесІіоп оі~ Оіііепіап Ьгуорііуіез» впервые 
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отметил возможную ненужность названия М. адиаііса как вероятного синонима 
М. роіутогрка (Ізоѵіііа, 1970: 23). В 1991 г. Н. ВізсЫег-Саиззе и М. С. Воіззеііег-Би- 
Ьауіе (1991) провели лектотипификацию М. роіутогрка и показали, что М. роіу¬ 
тогрка в понимании Лиинея соответствует М. адиаііса или М. роіутогрка ѵаг. адиа- 
ііса (Шляков, 1982; ВсЬизІег, 1992, и другие авторы, использовавшие последние 
названия с 1943 по 1992 г.). Такой выбор лектотипа поддержан авторами чек-листа 
печеночников и антоцеротовых Европы и Макаронезии (Огоііе, Ьоп§, 2000) и отме¬ 
чен в базе данных лектотипов Линнеевских названий (ТЬе Ьіппаеап.., 2008). Кор¬ 
ректность выполненной лектотипификации подтверждается соответствием перво- 
описания (Ілппаеаиз, 1753) указанным в нем иллюстрациям I. I. ОШепіиз (1741), 
и дает основание утверждать, что М. роіутогрка (1) соответствует традиционной 
трактовке околоводной М. адиаііса с непрерывной темной полосой вдоль средин¬ 
ного ребра слоевища, а М. роіутогрка ((3) — синантропной М. роіутогрка аисі. с 
прерывистой до неясной полосой вдоль срединного ребра. Соответствие М. роіу¬ 
тогрка (у) — горной М. аірезігіз, с кожистым строением слоевища без срединной 
полосы определяется описанием и рисунком Р. А. МісЬеІі (1729: I. 1, Е 5). Осталь¬ 
ные иллюстрации М. роіутогрка МісЬеІі (1729), процитированные при первоописа- 
нии, стилизованы и недостаточно информативны для выяснения их соответствия 
первоописанию (см. также: ВізсЫег-Саиззе, ВоіззеІіег-ОиЬауІе, 1991). Следует от¬ 
метить, что исследование типовых образцов Диллениуса (БШепіиз) авторами лек¬ 
тотипификации подтвердило соответствие им рисунков Оіііепіиз (1741) и описания 
Линнея (ВізсЫег-Саиззе, ВоіззеІіег-ОиЬауІё, 1991). 

Проблемы, вызванные лектотнпнфіжацией. Лектотипификация М. роіутог¬ 
рка была упущена из внимания при подготовке «Списка печеночников и антоцеро¬ 
товых территории бывшего СССР» (Копзіапііпоѵа еі аі., 1992), до сих пор служа¬ 
щего одним из обобщающих изданий по печеночникам России. После лектотипи¬ 
фикации М. роіутогрка (ВізсЫег-Саиззе, ВоіззеІіег-ВиЬауІе, 1991) К. М. ВсЬизІег 
(1992) опубликовал получивший широкое признание 6-й том монографии «ТЬеНе- 
раіісае ап б АпіЬосегоІае оЕ ЕІоПЬ Атегіса...», в котором также сохраняется «тра¬ 
диционное» название трех видов рода: М. роіутогрка, М. адиаііса, М. аірезігіз. 

В отечественной литературе ряд авторов придерживаются этого мнения и в по¬ 
следние годы (Константинова, 2004; І§паіоѵа еі аі., 2005; Константинова, Безгодов, 
2005; Вакаііп, СЬегсіапізеѵа, 2006; Дулин, 2007). В связи с этим становится неясно, 
о каком виде идет речь, когда во флористическом списке приводится М. роіутог¬ 
рка-. о М. роіутогрка Е. (= М. адиаііса) или синантропной М. роіутогрка аисі. в 
традиционном понимании вида. Именно поэтому назрела необходимость ответа 
на вопрос «Что такое Магскапііа роіутогрка Ь.?» 

Современное понимание М. роіутогрка. В настоящее время возможно двоя¬ 
кое решение рассматриваемого вопроса в зависимости от широты понимания вида. 

1. Выделение трех подвидов в пределах М. роіутогрка Ь.: зиЬзр. роіутогрка Ь. — 
околоводные растения с непрерывной темной полосой вдоль срединного ребра 
слоевища, распространенные в основном в умеренных широтах Северного полу¬ 
шария; зиЬзр. гисіегаііз ВізсЫ. еі Воіззеііег — растения с прерывистой до неясной 
полосой вдоль срединного ребра, характеризующиеся синантропным космополит- 
ным распространением преимущественно в нетропических широтах обоих полу¬ 
шарий; и зиЬзр. топііѵа^ат ВізсЫ. еі Воіззеііег — растения с кожистым строением 
слоевища без срединной полосы, распространенные от Арктики и прилежащих 
территорий, где могут встречаться на равнине, до экваториальных высокогорий. 

2. Выделение трех самостоятельных видов: М. роіутогрка Ь., М. Іаіі/оИа Огау, 1821. 
Ыаіиг. Агтап§. Вгіі. Р1. 1: 682 (наиболее ранний синоним М. роіутогрка аисі. поп Ь.) 
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и М. аірезігіз. Первая, политипическая, трактовка М. роіутогрка принята многими 
гепатикологами, включая авторов чек-листа печеночников и антоцеротовых Евро¬ 
пы и Макаронезии (Огоііе, Ьоп§, 2000); вторая, монотипическая, трактовка в свете 
современной номенклатуры предложена К. БатзИок и соответствует концепции, 
закрепившейся в отечественной гепатикологии вслед за Р. Н. Шляковым (1982), 
также различавшим три вида. 

Сохранение иоследней точки зрения в отечественной гепатикологии представ¬ 
ляется целесообразным в свете сложившихся таксономических взглядов последо¬ 
вателей Р. Н. Шлякова. Использование же политипической концепции вида имеет 
смысл в случаях невозможности проведения точного определения. В этих случаях 
необходимо отмечать, что вид определен в широком смысле как Магскапііа роіу¬ 
тогрка Ь. аепзи Іаіо. Использование названия М. адиаііса, являющегося синони¬ 
мом М. роіутогрка Ь. зепзи Ытісіо, недопустимо в свете современной номенклату¬ 
ры вида: 

М. роіутогрка Ь., 1753. 8рес. Р1. (есі. 1) 2: 1137. — М. адиаііса (1Чее5) Виг^ей - ., 
1943. Оепе!. $!и<і. МагсЬапІіа: 32. 

М. Іаіі/оііа Огау, 1821. ІЧаІиг. Аггап§. Вгіі. Р1. 1: 682. — М. роіутогрка Ь. яиЬкр. 
гисіегаШ ВібсЫ. е! Воікзеііег, 1991. і. Вгуоі. 16: 364. — М. роіутогрка аисі. поп Ь. — 
(1Чее5) Виг§е1Т., 1943. Оепе!. 5>Пк1. МагсЬапІіа: 31. 

М. аірезігіз (Ыеез) Виг§е1Т., 1943. Оепе!. $!ші. МагсЬапІіа: 33. — М. роіутог¬ 
рка Ь. зиЬзр. топйѵа%ап5 ВізсЫ. еі Воіззеііег, 1991. I. Вгуоі. 16: 364. 
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Приведен обзор видов рода Яоха Ь., произрастающих на территории Абхазии. Дан ключ для опре¬ 
деления видов, а также карты их распространения. Проведена лектотипификация двух видов, описан¬ 
ных М. Биберштейном: Яоза/ ІогіЬипка §1еѵ. ех ВіеЪ., Яоза іЬегіса Зіеѵ. ех ВіеЬ. 

Ключевые слова: Яоха, Абхазия, Кавказ. 

Во флоре Абхазии род Коза Ь. (шиповник) представлен сравнительно неболь¬ 
шим числом видов. В издании «Флора Абхазии» (Колаковский, 1985) указано 9 ви¬ 
дов, относящихся к одной секции Сапіпае БС. В последние годы благодаря ин¬ 
тенсивным сборам растений сотрудниками Института ботаники Академии наук 
Абхазии, а также критическому пересмотру материалов, хранящихся в гербариях 
Москвы (МНА, МДѴ, М08Р), Ростова-на-Дону (К\Ѵ), С.-Петербурга (ЬЕ, ЬЕСВ), 
Краснодара (КВА) и Сухуми (8ЫСН) на территории Абхазии, выявлено 16 дикора¬ 
стущих видов шиповников. Большинство из них (14) входит в состав секции Са¬ 
піпае и 2 — в секцию Рітріпеііі/оііае ЬС. В пределах секции Сапіпае виды рас¬ 
пределены следующим образом: 4 вида относятся к типовой подсекции Сапіпае 
СЬгізІ (К. сапіпа Ь., К. согутЫ/ега ВогкЬ., К. оріізікез Воізз., К. Ьоіззіегі Сгёр.), 4 — 
к подсекции КиЬі^іпозае Сгёр. (К. а^гезііз $аѵі, К. /ІогіЬипсІа $(еѵ. ех ВіеЬ., К. іЬе- 
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гіса 8іеѵ. ех ВіеЬ., Я. риіѵегиіепіа ВіеЬ.) и 6 — к подсекции Ѵезіііае СЬгіяІ (Я. кігііз- 
зіта Ьопасг., Я. риЬісаиІіз ОаІизЬко, Я. гиргескііі Воізз., Я. іотепіоза ЗтііЬ, Я. ипі- 
/Іога ОаІизЬко, Я. ѵіііоза Ь.). Секция РітріпеШ/оІіа представлена К. зріпозіззіта Ь. 
и К. еіазтасапіка Тгаиіѵ. 

Распространение видов шиповников на территории Абхазии приводится на 
рис. 1—4. Все местонахождения указаны по гербарным образцам, за исключением 
Я. зріпозіззіта. Сведения по высотному распределению видов были подчерпну- 
ты из гербарных этикеток, где они указываются далеко не всегда н поэтому но¬ 
сят предварительный характер. Почти от уровня моря, где скалы обрываются в во¬ 
ду, и до высот около 800 м над ур. м. распространены Я. а^гезііз и Я. /ІогіЬипсіа. 
Оии встречаются вдоль дорог, на открытых солнечных склонах среди кустарни¬ 
ков и приурочены к выходам карбонатных пород. В тех же условиях, но подни¬ 
маясь значительно выше, произрастают Я. сапіпа и Я. согутЫ/ега, причем Я. са- 
піпа отмечена вплоть до высоты 2000 м, настолько это экологически пластичный 
вид. Верхний лесной и субальпийский нояс представлены главным образом видами 
из подсекции Ѵезіііае. Это Я. ѵіііоза, единственное подтвержденное местонахожде¬ 
ние которой находится в ущелье р. Геги на высоте 1700 м, а также Я. Іотепіоза, 
Я. кігііззіта и Я. гиргескііі. На территории Европы виды этой подсекции довольно 
стабильно приурочены к формации дубовых лесов из Оуегсиз гоЬиг Ь. Большой ин¬ 
терес представляет находка Я. риЬісаиІіз и Я. ипі/іога, также из подсекции Ѵезіііае, 
которые были описаны с северных склонов Главного Кавказского хребта и для юж¬ 
ных склонов не приводились. На этих же высотах отмечена Я. іЬегіса и виды из род¬ 
ства Я. йитаііз ВесЬзі. подсекции Сапіпае — Я. оріізікез и Я. Ьоіззіегі. В наиболее 
суровых климатических условиях на высотах 2250—2300 м произрастает карлико¬ 
вый кустарник Я. риіѵегиіепіа. Изредка на этих же высотах встречаются Я. кігііз¬ 
зіта и Я. гиргескііі, но в угнетенной форме. Их можно обнаружить около крупных 
валунов илн в небольших западинах, где условия обитания несколько смягчены. 
Кроме перечисленных видов, по одному местонахождению известны Я. зріпозіз- 
зіта (мыс Пицунда) и Я. еіазтасапіка (ущелье р. Кодор). 

Приводим конспект и ключ для определения дикорастущих видов шиповни¬ 
ков флоры Абхазии. Общее распространение указано по районам, принятым в 
издании «Конспект флоры Кавказа», при подготовке которого и была выполне¬ 
на данная работа. 


КЛЮЧ ДЛЯ ОПРЕДЕЛЕНИЯ ВИДОВ 

1. Цветки без прицветников; лепестки белые или кремовые. Чашелистики по краю цельные, без боко¬ 

вых долек, при плодах обращенные вверх и сохраняющиеся. Плоды шаровидные или при¬ 
плюснуто-шаровидные, от темно-фиолетовых до почти черных.2 

+ Цветки с прицветниками, лепестки от белых до различного оттенка розовых. Чашелистики (иног¬ 
да только наружный) с хорошо заметными боковыми дольками, опадающие по мере созревания 
плодов, или неопадающие. Плоды от шаровидных до эллипсоидальных, красные .3 

2. Шипы в верхней части генеративных побегов прямые, игловидные, более или менее равномерно 

рассеянные по побегу .1. Я. зріпозіззіта 

+ Шипы в верхней части генеративных побегов двоякого типа: прямые, игловидные, более или менее 
равномерно рассеянные по побегу, перемежающиеся немногочисленными, уплощенными, вы¬ 
тянутыми вдоль побега, дельтовидными шипами . 2. К. еіазтасапіка 

3. Листочки с обеих сторон или только снизу с обильными железистыми волосками; зубцы по краям 

листочков сложные, дважды-трижды зубчатые. Цветоножки, гипантии и чашелистики преиму¬ 
щественно густо железисто-щетинистые.4 

+ Листочки без железистых волосков или с редкими железистыми волосками по рахису и средней 
жилке на нижней стороне листочков; зубцы по краям листочков простые, иногда с дополни¬ 
тельными зазубринками на отдельных зубцах. Цветоножки, гипантии и чашелистики голые, ре¬ 
же рассеянно железисто-щетинистые.13 
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4. Листочки с обеих сторон густоволосистые, бархатистые от обильных прижатых простых воло¬ 

сков; железистые волоски обычно мелкие, часто скрытые под густым опушением из простых 

волосков . 5 

+ Листочки без простых волосков или рассеянно-волосистые, обычно с обильными крупными желе¬ 
зистыми волосками .10 

5. Стилодии в верхней, выступающей из гипантия части голые или рассеянно-волосистые, вместе 

с рылниами образуют рыхлую кистевидную головку, приподнимающуюся над поверхностью 
нектарного диска. Чашелистики при плодах вниз отогнутые, опадающие до созревания пло¬ 
дов. Шипы серповидно-изогнутые, немногочисленные, рассеянные по стеблю. Кустарник 

до 2.5 м выс.12. Л. сотепіоза 

+ Стилодии в верхней, выступающей из гипантия части густоволосистые, вместе с рыльцами обра¬ 
зуют плотную полушаровидную головку, почти полностью закрывающую поверхность нектар¬ 
ного диска или немного приподнимающуюся над ним, Чашелистики, при плодах обращенные 
косо или почти вертикально вверх, неопадающие при зрелых плодах. Шипы серповидно-изо¬ 
гнутые или прямые.6 

6. Шипы в верхней части генеративных побегов разного типа: прямые, округлые или слегка уплощен¬ 

ные в основании, перемежающиеся игловидными шипиками различной длины .7 

+ Шипы в верхней части генеративных побегов одного типа: прямые, округлые в сечении.9 

7. Молодые добеги, а иногда и крупные шипы, внушенные простыми волосками.8 

+ Молодые побеги без опушения простыми волосками. Шипы прямые, горизонтально отстоящие или 

направленные немного вверх, реже слегка изогнутые .16. Л. гиргесЫН 

8. Кустарник 0.2—0.3 м выс. Крупные шипы прямые, в осиованни округлые, горизонтально от¬ 

стоящие или направленные немного вверх, перемежающиеся многочисленными мелнпми ши¬ 
пиками .13 .Я.риЬісаиІіі 

+ Кустарник 1—1.5 м выс. Крупные шипы серповидно-изогнутые, в основании слегка уплощенные, 
мелкие шипики немногочисленные.14. Я. Ыгіініта 

9. Приземистый кустарник 0.3—0.6 м выс. Листочки от округлых ло широкоэллиптических . 

.15. Я. ипі^ога 

+ Высокий кустарник 1—2(2.5) м выс. Листочки эллиптические или продолговато-эллиптические, ре¬ 
же обратиояйцевидные с заостренной верхушкой и округлым или щнрѳкоклиновидным осно¬ 
ванием .1 1. Я. ѴІІІ05О 

10(4). Кустарник 0.3—0.6 м выс. Шипы на генеративных побегах разного типа: крупные шиловидные 
или слегка серповидно изогнутые, перемежающиеся игловидными шипиками, а также желези¬ 
стыми щетинками и железистыми волосками. Листочки широкоэллиптические, с закругленной 
или туповато заостренной верхушкой и ширококлиновидным основанием, с обеих сторон с ча¬ 
стыми железистыми волосками . 9. Я. риіѵегиіепіа 

-•-Кустарник 1—2м выс. Шипы на генеративных побегах однотипные, серповидно изогнутые. Ча¬ 
шелистики при плодах отогнуты вниз, долго сохраняющиеся или опадающие до созревания 
плодов.11 

11. Листочки обратнояйцевидные или эллиптические с туповатой верхушкой, с обеих сторон с обиль¬ 

ными крупными железистыми волосками, без простых волосков или с немногочисленными во¬ 
лосками по рахису и средней жилке на нижней стороне листочков. Чашелистики при плодах 
распростертые или отогнутые вниз, долго сохраняющиеся; цветоножки обычно равны или ко¬ 
роче длины гипантия, густо железисто-щетинистые .10. Я. іЬегіса 

+ Листочки от удлиненно до широкоэллиптических, чашелистики опадают в начале созревания пло¬ 
дов .12 

12. Листочки удлинсиио-эллинтичесиие, с обеих сторон без простых волосков. Лепестки обычно бе¬ 

лые . 1. Я. а^геніі 

+ Листочки эллиптические или яйцевидные, сверху рассеянно, снизу гуще опушены простыми во¬ 
лосками. Лепестки розовые .8. Я. /ІогіЬигиіа 

13(3). Отверстие в нектарном диске узкое, составляет 1/5—1/4 часть его диаметра. Стиледии в верх¬ 
ней, выступающей из гипантия части голые или негусто волосистые. Чашелистики опадают 

по мере созревания плодов .14 

+ Отверстие в иектарном диске широкое, составляет 1/3—1/2 часть его диаметра. Стилодии в верх¬ 
ней, выступающей из гипантия, части густоволобистые, вместе с рыльцами образуют плот¬ 
ную полушаровндную головку, прикрывающую поверхность нектарного диска. Чашелистики, 
обычно сохраняющиеся на зрелых плодах .15 

14. Листочки без простых волосков или с единичными волосками по средней жилке на нижней сторо¬ 

не листочков .3 . Я. сапіпа 

+ Листочки с обеих сторон или только снизу с обильными простыми волосками . . . 4. Я. согутЫ/ега 

15. Листочки без простых волосков нли с единичными волосками по средней жилке на нижней сторо¬ 

не листочков .5. Я. орІіхіНеі 

+ Листочки с обеик сторон или только снизу с обильными простыми волосками .... 6. Я. Ьаіыіегі 
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Рис. 1. Распространение Коза зріпозіззіта (/), К. еіазтасапіііа (2) и К. сапіпа (і) на территории 

Абхазии. 


1. Я. зріпозіззіта Ь., 1753, 8р. Р1. : 491; Гроссг., 1934, Фл. Кавк. 4 : 337, р. р.; 
Юз., 1941, во Фл. СССР, 10 : 470, р. р. (ехсі. куп. Я. аііаіса ЛѴШсІ.); Сосн., 1949, во 
Фл. Груз. 5 : 491, р. р.; Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 5 : 112, р. р., ехсі. ѵаг. ту- 
гіасапіка и ѵаг. еіазтасапіііа; Хржан., 1958, Розы : 408; Колак., 1961, Раст, мир 
Колх. : 405. — Я. рітріпеііі/оііа Ь., 1759, 8укі. Ыаі., есі. 10, 2 : 1062; Манден., 1980, 
во Фл. Груз., изд. 2, 6 : 265; Читанава, 2004, Фл. Колх. : 146 (рис. 1, /). 

Описан из Европы: «іп Еигора». Лектотип (Тигіапсі іп СаГіёгІу апсі Іагѵік, 
2002 : 543): «НегЬ. Вигкег, XXV : 31 (ОРЗ)». 

На открытых меловых и известняковых каменистых склонах среди кустарни¬ 
ков, под пологом светлых сосновых лесов. 

Общее распространение: Атл., Сев. (юг), Центр., Южн., Юго-Вост., Воет, (юг) 
Европа; Средиз.; Сев. (юг), Юго-Зап. (Иран, Турция), Ср., Центр, (сев.), Воет. Азия. 

Для Абхазии вид приводится А. А. Гроссгеймом (1952), С. А. Литвинской и 
Ю. А. Постарнак (2000) и С. М. Читанава (2004). В перечисленных выше гер- 
барных хранилищах образцов сборов этого вида не обнаружено, однако мы вклю¬ 
чаем его в состав флоры Абхазии в отличие от А. А. Колаковского (1985), который 
исключил Я. зріпозіззіта из второго издания «Флоры». Следует учесть, что частич¬ 
но коллекции с территории Абхазии были утрачены в 1990-х годах, а сама террито¬ 
рия, особенно ее труднодоступные горные районы, изучена далеко недостаточно. 

2. Я. еіазтасапіка Тгаиіѵ., 1869, Іпб. 8ет. Ногі. Реігор. : 25; Хржан., 1958, Ро¬ 
зы : 417. — Я. рітріпеііі/оііа Ь. ѵаг. еіазтасапіка (Тгаиіѵ.) Сгёр., 1879, Виіі. 8ос. 
Воі. Ве1§. 28 : 376; Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 492. — Я. зріпозіззіта Ь. ѵаг. еіазта- 
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сапіка (Тгаиіѵ.) ОгокзЬ., 1934, Фл. Кавк. 4 : 337; Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 492; 
Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 5 : 112 (рис. 1, 2). 

В протологе место сбора образца, по которому описан новый таксон, не ука¬ 
зано, а «Іосиз сіаззісиз» приведено только для разновидностей — Я. еіазтасап- 
іНа ѵаг. ріаіуасапіка Тгаиіѵ. и Я. еіазтасапіка ѵаг. Іеріосапіка Тгаиіѵ. Первая из них 
описана с Кавказа: «НаЪ. іп АЬсЬазіа еі Аппепіа гоззіса (Ьа§о\ѵзкі)», вторая — с тер¬ 
ритории Казахского мелкосопочника: «НаЬ. іп сопѵаІІіЬиз топііит ІЛиІаи 8оп§о- 
гіае (ЗсЬгепк)». Лектотип вида не обозначен. 

На открытых щебнисто-каменистых склонах в нижней части гор. 

Общее распространение. Юго-Зап. (Иран?), Ср. Азия. 

От Я. зріпозіззіта отличается стеблями, покрытыми наряду с частыми игло¬ 
видными шипами плоскими дельтовидными шипами, вытянутыми вдоль стебля. 
Подобная дельтовидная форма шипов наиболее ярко выражена у китайских видов 
из секции Зегісеае БС. (Л. отеіепзіз КоІГе, Я. зегісеа Ьіпсіі.), причем у некоторых 
экземпляров длина шипов может в 2—3 раза превышать их высоту. С. В. Юзепчук 
(1941 : 474) в примечании к данному виду выказывает сомнение относительно его 
произрастания на Кавказе: «растение описано по сборам Лаговского, якобы проис¬ 
ходящим из Абхазии и Армении, где растение более никем не собиралось и, по-ви- 
димому, не растет». Однако позднее Г. Г. Гаджиева (1983) подтвердила произра¬ 
стание данного вида в Грузии (вне территории Абхазии), а также в верховьях р. Ку¬ 
бань: «Карачаево-Черкессия, по дороге на Клухорский перевал, окр. села Учкулан, 
близ кладбища, 13 VIII 1946, Кемулярия-Натадзе и др. (ТВІ)». В гербарии Тарту¬ 
ского университета (ТП), как оказалось, хранится образец Я. еіазтасапіка из того 
же пункта, но собранный значительно раньше: «Верховья Кубани, Учкулан, но ка¬ 
менистым склонам, 27 VI 1900, Оезоиіаѵу». Эти находки не исключают повторно¬ 
го нахождения данного вида и на территории Абхазии. 

3. Я. сапіпа Ь., 1753, 8р. РІ. : 491; Альбов, 1895, Матер, фл. Колх. : 74; Лонач., 
1913, Вести. Тифл. бот. сада, 30 : 6; Гроссг., 1934, Фл. Кавк. 4 : 333; Юз., 1941, 
во Фл. СССР, 10 : 502; Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 504; Гроссг., 1952, Фл. Кавк., 
изд. 2, 5 : 116; Хржан., 1958, Розы : 177; Дмитриева, 1959, Опред. раст. Адж. : 57; 
Колак., 1961, Раст. мир. Колх. : 406; Мандей., 1980, во Фл. Груз., изд. 2, 6 : 293; 
Колак., 1985, Фл. Абх., изд. 2, 3 : 216; Дмитриева, 1990, Опред. раст. Адж., изд. 
2, 1 : 76; Читанава, 2004, Фл. Колх. : 146. — Я. саисазіса Раіі., 1788, РІ. Козз.І, 
2:62. — Я. саіусіпа ВіеЬ., 1819, РІ. Таиг.-Саис. 3 : 349 (рис. 1, 3). 

Описан из Европы: «іп Еигора». Лектотип вида не обозначен. 

В светлых лесах, по лесным полянам и опушкам, окраинам полей и обочинам 
дорог в лесном, реже в субальпийском поясе. 

Общее распространение: Атл., Сев. (юг), Центр., Южн., Юго-Вост., Воет, 
(юго-зап. районы) Европа; Средиз.; Юго-Зап., Ср. Азия; Афр. (сев.). 

Один из наиболее распространенных и изменчивых видов Абхазии и Кавказа 
в целом. Легко образует гибриды с другими видами этой же секции. А. А. Лоначев- 
ский (1913) для Батумской области Западного Закавказья приводит 8 разновид¬ 
ностей Я. сапіпа, из которых 6 описывается впервые. Эти разновидности выделе¬ 
ны им по наличию или отсутствию железистого опушения на цветоносах, гипанти- 
ях и чашелистиках, величине видимой части столбиков, выступающих из гипантия, 
и густоте их опушения и по другим признакам. Подобные разновидности К. сапі¬ 
па можно встретить и на территории Абхазии, но следует учесть, что в Западной 
Европе Я. сапіпа гибридизирует с теми же видами, что и в Закавказье, — Я. а%гезііз, 
Я. согутЫ/ега, Я. іотепіоза , Я. ѵіііоза и некоторые из этих разновидностей уже 
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были описаны, так что их таксономия требует специального исследования. В чис¬ 
том виде К. сапіпа встречается довольно редко. 

4. Л. согутЫ/ега ВогкЬ., 1790, Ѵегз. РогзіЬоі. ВезсЬг. : 319; Юз., 1941, во Фл. 
СССР, 10 : 503; Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 506; Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 

5 : 118; Хржан., 1958, Розы : 184; Колак., 1961, Раст, мир Колх. : 406; Манден., 
1980, воФл. Груз., изд. 2, 6 : 293; Колак., 1985, Фл. Абх., изд. 2, 3:217; Дмитриева, 
1990, Опред. раст. Адж., изд. 2,1 : 77; Читанава, 2004, Фл. Колх. : 146. — К. сіитеіо- 
гит ТЬиіІІ., 1799, Р1. Рагіз, еб. 2 : 250; Лонач., 1913, Вести. Тифл. бот. сада, 30 : 1; 
Гроссг., 1934, Фл. Кавк. 4 : 334. — К. Іаигіса ВіеЪ., 1808, Р1. Таиг.-Саис. 1 : 394 
(рис. 2, 1). 

Описан из Германии, окр. Дармштадта: «Веі АгЬеі1§еп іп беп 2аипеп». Лекто- 
тип вида не обозначен. 

В светлых лесах, по лесным полянам и опушкам, окраинам полей и обочинам 
дорог в лесном поясе. 

Общее распространение: Атл., Сев. (юг), Центр., Южн., Юго-Вост., Воет, 
(юго-зап. районы) Европа; Средиз.; Юго-Зап., Ср., Центр, (сев.-зап.) Азия; Афр. 
(сев.). 

5. К. оріізікез Воізз., 1872, Р1. Ог. 2 : 674; Манден., 1980, во Фл. Груз., изд. 2, 

6 : 274; Читанава, 2004, Фл. Колх. : 146. — К. зѵапеііса Стёр., 1900, Асіа Ногіі Реі- 
гор. 16 : 138; Гроссг., 1934, Фл. Кавк. 4 : 334; Юз., 1941, во Фл. СССР, 10 : 491, р. р.; 
Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 500; Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 5 : 124; Хржан., 
1958, Розы : 242. — К. §1аиса аисі. Я. саис. поп Ѵііі. ех Ьоізеі.: Альбов, 1895, Матер, 
фл. Колх.: 74 (рис. 2, 2). 



Рис. 2. Распространение Коза согутЫ/ега (/), К. орІШНез (2) и К. Ъоіззіегі (5) на территории Абхазии. 
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Описан с Кавказа: «НаЪ. іп Саисазо огіепіаіі, БадЬезіапіа іпіег СЬизсЬіаёа еі Тіп- 
сіі 5000’ еі іп РзсЬаѵѵіае топіе ВогЬаІо 6000’ (Кирг[есЬі]!)>>. Лектотип вида не обо¬ 
значен (Зупіурі — О, ЬЕ!). 

В верхнем лесном поясе по опушкам, берегам рек и ручьев. 

Общее распространение: Юго-Зап. (Иран, Турция) Азия. 

6. К. Ьоіззіегі Сгёр., 1869, Виіі. 8ос. Воі. Ве1§. 8 : 340; Альбов, 1895, Матер, фл. 
Колх. : 75; Гроссг., 1934, Фл. Кавк. 4 : 334; Юз., 1941, во Фл. СССР, 10 : 490; Сосн., 
1949, во Фл. Груз. 5 : 497; Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 5 : 124; Хржан., 1958, Ро¬ 
зы : 329 (зесі. Сіппатотеае ОС.); Дмитриева, 1959, Опред. раст. Адж. : 67; Колак., 
1961, Раст, мир Колх. : 406; Манден., 1980, во Фл. Груз., изд. 2, 6 : 272; Колак., 
1985, Фл. Абх., изд. 2, 3 : 216; Дмитриева, 1990, Опред. раст. Адж., изд. 2, 1 : 76; 
Читанава, 2004, Фл. Колх. : 146 (рис. 2, 3). 

Описан с территории Турции: «Ѵаіёе сіе Е^ітіі (Ьазізіап) ѵегз 2000 т сГаШшёе, 
N 514». Ноіоіуриз — О. 

В верхнем лесном и субальпийском поясах по лесным опушкам и полянам. 
Общее распространение: Юго-Зап. (Иран, Турция) Азия. 

7. К. а%гезіІ5 $аѵі, 1798, Р1. Різап. 1 : 475; Юз., 1941, во Фл. СССР, 10 : 497. — 
К. тісгапіНа аисі. Я. саис. поп 8ткЬ: Альбов, 1895, Матер, фл. Колх. : 75; Лонач., 
1912, Тр. бот. сада Юрьев, ун-та, 13 : 105; Гроссг., 1934, Фл. Кавк. 4 : 335, р. р.; 
Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 499; Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 5 : 119; Колак., 
1961, Раст, мир Колх. : 406; Манден., 1980, во Фл. Груз., изд. 2, 6 : 284, р. р.; Колак., 
1985, Фл. Абх., изд. 2, 3 : 216; Дмитриева, 1990, Опред. раст. Адж., изд. 2, 1 : 76; 
Читанава, 2004, Фл. Колх. : 146 (рис. 3, /). 



Рис. 3. Распространение Коха а/>гехІіх (/), К. /ІогіЬипсіа (2), Я. риіѵегиіепіа (3) и К. іЬегіса (4) на тер¬ 
ритории Абхазии. 
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Описан из Южн. Европы: «Тгоѵазі пеііе 8іері, пеііа 8е1ѵа, е пеі Мопіе Різапо». 
Местонахождение типа неизвестно. 

Открытые каменистые склоны лесного пояса. 

Общее распространение: Атл., Центр., Южн., Юго-Вост., Воет. (южн. районы) 
Европа; Средиз.; Юго-Зап. (Турция), Азия; Афр. (сев.). 

В. Г. Хржановский (1958) К. а^гезііз для Кавказа не приводит. Для Зап. Закав¬ 
казья он указывает К. ко5Іо\ѵзкіі СЬгзЬап., вид, описанный из окрестностей г. Бор¬ 
жоми, и К. /Іогіѣипсіа 8іеѵ. ех ВіеЬ., описанный из Крыма. 

8. К. ]ІогіЬипсІа 8іеѵ. ех ВіеЬ., 1819, Р1. Таиг.-Саис. 3 : 343; Хржан., 1958, Ро¬ 
зы : 296; Манден., 1964, Опред. раст. Груз. 1 : 137; Колак., 1985, Фл. Абх., изд. 2, 
3 : 217; Читанава, 2004, Фл. Колх. : 146.— К. тіегапіка аисі. Я. Іаиг. еі саис. поп Вог- 
гегех 8ткЬ: Гроссг., 1934, Фл. Кавк. 4 : 335, р. р.; Юз., 1941, во Фл. СССР, 10 : 497; 
Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 5:116; Манден., 1980, во Фл. Груз., изд. 2, 6 : 284, 
р. р. — К. кіикіі аисі. Я. саис. поп Везз.: Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 509; Колак., 
1961, Раст, мир Колх. : 406 (рис. 3, 2). 

Описан из Крыма: «іп Таигіае ЬегЬісІіз сатрезігіЬиз: іп соШЬиз сігса ВозрЬо- 
гит». Ьесіоіуриз (Вигипоѵа, Нос Іосо): «ЗутрЬегороІ, 1814 [И 1060308-Н]» (Н!) 
(Зупіурі — Н, ЬЕ, М^). 

На открытых каменистых склонах. 

Общее распространение: Воет. Европа (юг); Юго-Зап. (Турция) Азия. 

Этот вид, по мнению В. Г. Хржановского (1958), довольно широко распростра¬ 
нен по территории Воет, и Южн. Закавказья, а для Зап. Закавказья отмечен толь¬ 
ко один раз — Кутаисский р-н, окр. Сочавского озера. 

9. К. риіѵегиіепіа ВіеЬ., 1808, Р1. Таиг.-Саис. 1:399; іб., 1819, 1. с. 3:344; 
Гроссг., 1934, Фл. Кавк. 4 : 335; Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 498; Гроссг., 1952, 
Фл. Кавк., изд. 2, 5 : 120; Хржан., 1958, Розы : 313; Дмитриева, 1959, Опред. раст. 
Адж. : 68; Колак., 1961, Раст, мир Колх. : 406; Манден., 1980, во Фл. Груз., изд. 2, 
6 : 290; Колак., 1985, Фл. Абх., изд. 2, 3 : 219; Читанава, 2004, Фл. Колх. : 147. — 
К. зіиііпоза аис\. Я. саис. поп 8іЬгіі. еі8ткЬ: Воізз., 1872,Р1.0г. 2 : 679, р. р.; Альбов, 
1895, Матер, фл. Колх. : 75; Юз., 1941, во Фл. СССР, 10 : 499 (рис. 3, 3). 

Описан с Кавказа: «НаЬііаі іп соІНЬиз сігса асібиіат Ыаггапа Саисазі зиЬаІріпі». 
Ноіоіуриз: «Ех Саисазо СаЬагбіпісо, сігса Ыаггапа Іесіа а. 1803» (ЬЕ!). 

На открытых каменистых склонах в верхнем лесном и субальпийском поясах. 

Общее распространение: Юго-Зап. (Иран, Турция) Азия. 

10. Л. іЬегісаЗ Іеѵ. ехВіеЬ., 1819, Р1. Таиг.-Саис. 3 : 345;Юз., 1941, во Фл. СССР, 
10 : 494; Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 498; Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 5 : 120; 
Хржан., 1958, Розы : 326; Дмитриева, 1959, Опред. раст. Адж. : 68; Манден., 1980, 
во Фл. Груз., изд. 2, 6 : 282; Колак., 1985, Фл. Абх., изд. 2, 3 : 218; Читанава, 2004, 
Фл. Колх. : 146 (рис. 3,4). 

Описан с Кавказа (Цхинвали): «НаЬкаі сігса оррібит КггсЬіпѵаІ ІЬегіае оссі- 
бепіаііз». Ьесіоіуриз (Вигипоѵа, Ьос Іосо): «сігса оррібит КггсЬіпѵаІ» (ЬЕ!) (Ізо- 
Іесіоіуриз — Н). 

В лесном и субальпийском поясах на опушках и полянах, по берегам рек и 
ручьев. 

Общее распространение: Юго-Зап. (Иран, Турция), Ср. (Копет-Даг) Азия. 

11. Л. ѵіііоза Ь., 1753, 8р. Р1 : 491; Альбов, 1895, Матер. Фл. Колх.: 76; Читана¬ 
ва, 2004, Фл. Колх. : 147. — К. роті/ега Неггпі., 1762, Оізз. Коза : 16; Гроссг., 1934, 
Фл. Кавк. 4 : 336; Юз., 1941, во Фл. СССР, 10 : 489; Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 495; 
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Рис. 4. Распространение Коза ѵіііоза (/), К. іотепіоза (2), К. риЬісаиІіз (2), К. кігЧззіта ( 4 ), К. ипі- 
/Іога (5) и К. гиргескііі (б) на территории Абхазии. 


Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 5 : 120; Хржан., 1958, Розы : 313; Дмитриева, 1959, 
Опред. раст. Адж. : 67; она же, 1990, Опред. раст. Адж., изд. 2, 1 : 75. — К. тоіііз 
аисі Я. саис. поп БтіЯі: Манден., 1980, во Фл. Груз., изд. 2, 6 : 290 (рис. 4, /). 

Описан из Южн. Европы: «іп Еигора аизігаіі». Ьесіоіурш (Ыііззоп, 1972): «НегЪ. 
Ьіпп. N 652.16 (Щ рЬоіо ЬЕ!)». 

В лесах, на лесных полянах и опушках, каменистых склонах. 

Общее распространение: Атл., Сев. (юг), Центр., Южн., Юго-Вост., Воет. (цент, 
и южн. районы) Европа; Средиз.; Юго-Зап. (Иран, Турция) Азия. 

12. К. іотепіоза 8шнЬ, 1800, Р1. Вгіі. 2 : 539; Юз., 1941, во Фл. СССР, 10 : 488, 
р. р.; Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 494; Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 5 : 122, р. р.; 
Хржан., 1958, Розы : 251, р. р.; Дмитриева, 1959, Опред. раст. Адж. : 68; Колак., 
1961, Раст, мир Колх. : 406; Манден., 1980, во Фл. Груз., изд. 2, 6 : 281; Дмит¬ 
риева, 1990, Опред. раст. Адж., изд. 2, 1 : 75; Читанава, 2004, Фл. Колх.: 147 
(рис. 4, 2). 

Описан из Англии: «аЬоиІ Ьопсіоп». Лектотип вида не обозначен. 

Среди кустарников, на лесных полянах и опушках. 

Общее распространение: Атл., Сев. (юг), Центр., Южн., Юго-Вост., Воет. (зап. 
районы) Европа; Средиз.; Юго-Зап. (Турция) Азия. 

13. К. риЬісаиІіз СаІизЬко, 1960, Бот. матер. (Ленинград), 20:208; Галушко, 
1980, Фл. Сев. Кавк. 2:113 (рис. 4, 5). 

Описан из Зап. Кавказа: «Большой Кавказ, Теберда, по р. Джемагат вблизи 
впадения в нее р. Эпчик, 1 VIII 1957, А. Галушко». Ноіоіурик: «Северный Кав- 
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каз, Теберда, ущелье р. Джемагат вблизи впадения в нее р. Эпчик, сухой склон, 
1 VIII 1957, А. Галушко» (БЕ!). 

По сухим травянистым склонам среди кустарников. 

Общее распространение: эндемик Большого Кавказа. 

Известно одно местонахождение из субальпийского пояса Гагринского хреб¬ 
та. Для флоры Закавказья (Туапсе-Адлерский р-н) вид приводится И. Н. Тиму- 
хиным (2008). 

14. Я. Иігтзіта Бопасг.,1912, Тр. Бот. сада Юрьев, ун-та. 13 : 107; Гроссг., 1934, 
Фл. Кавк. 4 : 336; Сосн., 1949, во Фл. Груз. 5 : 496; Гроссг., 1952, Фл. Кавк., изд. 2, 
5 : 123; Хржан., 1958, Розы : 225; Колак., 1961, Раст, мир Колх. : 405; Манден., 
1980, во Фл. Груз., изд. 2, 6 : 279; Колак., 1985, Фл. Абх., изд. 2, 3 : 217; Читана- 
ва, 2004, Фл. Колх. : 146. — Я. тоіііз аисі. Я. саис. поп БтііЬ: Альбов, 1895, Ма¬ 
тер. фл. Колх. : 76, р. р. (рис. 4, 4). 

Описан из Зап. Закавказья: «НаЬ. іп А. \Ѵ. АЬсЬазіа, топіез ЕггосЬ, гопа зиЬаІрі- 
па, 5.VII.02, Я. ^огопо\ѵ». Бесіоіуриз (Хржановский, 1958): «іп А. \Ѵ. АЬсЬазіа 
топіез ЕггосЬ, гопа зиЬаІріпа» (БЕ!). 

В кустарниках субальпийского пояса. 

Общее распространение: Юго-Зап. (Турция) Азия. 

Н. М. Альбов (1895 : 76) приводит пять разновидностей Я. тоіііх [зіпе пот.] 
для Колхиды, из которых одна имеет опушенные побеги «Рогше зёіі§ёге, а гати- 
зсиіез риЬезсепІез, ..», что для Я. тоііія нехарактерно и отличает этот вид от Я. Ігіг- 
ііззіта. Остальные четыре разновидности не сопровождаются какими-либо, хотя 
бы краткими, примечаниями, и определить их таксономическую принадлежность 
без изучения гербарных образцов не представляется возможным. 

15. Я. ип 'фога ОаІизЬко, 1959, Бот. матер. (Ленинград), 19 : 212; Галушко, 1980, 
Фл. Сев. Кавк. 2:114 (рис. 4, 5). 

Описан с Северного Кавказа: «Большой Кавказ, Кабарда, по р. Малке, 2 км 
ниже с. Лахран, сосновый лес левого борта ущелья, 24 VII 1957 {егг. 27 VII 1957], 
А. Галушко». Ноіоіуриз: «Северный Кавказ, Кабардино-Балкария, Малка, в 
2—3 км ниже Большого Лахрана, сосновый лес, 24 VII 1957, А. Галушко». 

В субальпийском поясе на открытых каменисто-щебнистых или задернован¬ 
ных травянистых склонах. 

Общее распространение: эндемик Большого Кавказа. 

Ранее для флоры Закавказья вид не приводился. Известны два экземпляра из 
субальпийского пояса Гагринского хребта. Расхождение в датах на гербарной эти¬ 
кетке и в протологе можно отнести за счет типографской опечатки. 

16. Я. гиргесНгіі Воізз., 1972, Р1. Ог. 2 : 682; Хржан., 1958, Розы : 232. — Я. тоі- 
Ііз аисі. Я. саис. поп БтііЬ: Колак., 1985, Фл. Абх., изд. 2, 3 : 219 (рис. 4, 6). 

Описан с Воет. Кавказа: «НаЬ. іп ТизсЬеІіа Саисазі огіепіаііз зирга 2ока11о, 
5500’—6000’ Кирг[есЬі]!». Ноіоіуриз: «Саисазиз огіепіаііз. ТизсЬеІіа, зирга 2о- 
каііо, іпіег 860—950 Ьех., 28 VII 1861, КиргесЬі» (БЕ!). 

По лесным опушкам и зарослям кустарников в среднем и верхнем поясах гор. 

Общее распространение: Юго-Зап. (Турция) Азия. 

Из культивируемых видов шиповников следует отметить два — Я. %аІІіса Ь. и 
Я. тиіііфога ТЬипЬ., которые распространились в последние годы по территории 
Абхазии, так как служили подвоем для сортовых роз, украшавших ранее сады и 
парки многочисленных здравниц. Особенно обращает на себя внимание Я. тиііі- 
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/Іога. Как оказалось, этот вид морозоустойчив, устойчив к повреждению много¬ 
численными вредителями и декоративен. Используется населением для живых из¬ 
городей. 

Флора Абхазии богата эндемами, причем большинство из них это древние ре¬ 
ликтовые виды (Колаковский, 1961; Адзинба, 1987). Эндемов Колхиды среди роз 
на данный момент не выявлено, но некоторые шиповники Абхазии являются энде¬ 
мами Большого и Малого Кавказа, точнее, их субальпийской зоны, где они приуро¬ 
чены к каменистым и щебнистым лугам высокогорий. По мнению А. А. Колаков- 
ского (1. с. : 27), «исторический процесс развития высокогорной флоры и расти¬ 
тельности на Большом и Малом Кавказе отличается многими сходными чертами. 
Вследствие этого флору и растительность высокогорного района Колхиды нельзя 
рассматривать изолированно от этой своеобразной „альпийской” флоры и расти¬ 
тельности Большого и Малого Кавказа». 

Сравнение списков видов шиповников Абхазии и сопредельных территорий 
северных склонов Главного Кавказского хребта, в частности Тебердинского за¬ 
поведника (в пределах верхнего лесного и субальпийского поясов), показало боль¬ 
шое сходство этих районов по видовому составу. На северных склонах нет Л. а%гез- 
йз и Я. /ІогіЪипсІа, но виды из подсекции Ѵезіііае аналогичны абхазским. Общи¬ 
ми являются также Я. риіѵегиіепіа, Я. іЬегіса, Я. сапіпа, Я. соіутЬі/ега, Я. Ьоіззіегі и 
Я. оріізікез. Какова причина выявленного сходства? Род роза — это древний род. 
Ископаемые остатки шиповников были обнаружены в толщах датируемых эоце¬ 
ном (Вазіп§ег, 1976), т. е. имеющих возраст около 50 млн лет. Однако в эту эпоху и 
позднее (олигоцен и нижний миоцен) флора Кавказа, представлявшего из себя ряд 
островов омываемых теплым олигоценовым морем, носила отпечаток чисто тропи¬ 
ческой флоры (Кузнецов, 1909). Виды же шиповников вышеназванных секций от¬ 
носятся к мезофитам и ксеромезофитам, т. е. могли появиться во флоре Кавказа 
значительно позже, в тот период, когда происходила аридизация климата, и когда 
уже были сформированы виды сравнительно молодой секции Сапіпае с их свое¬ 
образным типом размножения (облигатной некратной полиплоидией). В верхнем 
миоцене (меотический ярус) исчезает морской пролив между Большим и Малым 
Кавказом в результате совместного воздействия двух факторов — общей арици- 
зации климата и поднятия Кавказских гор (продолжающегося до настоящего вре¬ 
мени). Начиная с сармата на Кавказе существует богатейшая флора, которая, по 
мнению А. А. Колаковского (2002 : 20), «подчинялась законам гор, также уклады¬ 
валась в схему вертикальной поясности; ...были обнаружены несомненные, хотя 
и редкие, остатки растений верхнего лесного пояса в виде пихты, березы, высоко¬ 
горной лещины, бука и некоторых других пород умеренного климата». Каково же 
было место шиповников в составе растительности того времени? Вероятно, уже 
с верхнего миоцена они входили в состав умеренной лесной флоры, занимая откры¬ 
тые пространства (поляны, опушки, выходы скальных пород). Субтропические ле¬ 
са поднимались тогда довольно высоко в горы, а, по-видимому, вершины Главно¬ 
го Кавказского хребта были облесены видами умеренной флоры, в частности ду¬ 
бом. При похолодании климата и поднятии горного массива, когда вершины гор 
стали мало приспособлены для обитания видов умеренной флоры, растения ста¬ 
ли спускаться вниз как по южному, так и по северному склонам, сохранив свое мес¬ 
то в растительных ценозах, и, одновременно, трансформируясь в верхних поясах 
в альпийские и субальпийские собственно кавказские виды. В составе шиповни¬ 
ков флоры Абхазии можно выделить несколько групп видов, сходных по про¬ 
исхождению и дальнейшему историческому развитию. Это собственно кавказские 
виды (Я. риЬісаиІіз, Я. ипі/Іога), крымско-кавказские (Я. /ІогіЪипсІа), малоазиат- 
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ско-кавказские (Л. риіѵегиіепіа) и европейско-малоазиатско-кавказские (Л. ѵіііоза, 
К. іотепіоза), что показывает близость флоры Абхазии флоре Европы и Среди¬ 
земноморья, кавказско-среднеазиатские (К. еіазтасапіка), европейско-субсреди- 
земноморско-среднеазиатские (К. сапіпа, К. согутЫ/ега) и лавразийские (Л. зрі- 
позіззіта). Так на примере одного рода можно проследить достаточно сложную 
историю становления флоры этой части Кавказской горной системы. 
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В настоящей работе принимается устоявшаяся точка зрения на объем рода ЬеріЛит, которая 
была высказана ранее (ТЬеІІипе, 1906; Буш, 1910, 1939; Гроссгейм, 1950). Предлагается новая систе¬ 
ма рода, включающая 2 подрода, 3 секции и 4 подсекции. Во флоре Кавказа встречается 12 видов 
рода ЕерШит, из них 11 представлены в России. 

Ключевые слова: ЕерШіит, Сгисі/егае, клоповник, крестоцветные, Кавказ, систематика, но¬ 
менклатура, география, эндемизм, секвенирование. 

Род Ьерісііит Ь. рассматривается в данной работе в традиционном объеме (ТЬеІ- 
1ип§, 1906; Буш, 1910,1939; Гроссгейм, 1950; Котов, 1979), поскольку принятые не¬ 
давно выводы некоторых зарубежных ученых (КосЬ е! аі., 2003; КосЬ, 2003; \Ѵаг- 
\ѵіск еі аі., 2006; АІ-БЬеЬЪаг еі аі., 2006) превращают род в собрание далеких и весь¬ 
ма обособленных таксономических групп. 

Исследование рода Ьерісііит в последнее время переживает некоторый подъем. 
Большое число специалистов предпринимают попытки его ревизии, оправдывая 
увеличивающийся объем рода результатами анализа большого числа данных, в том 
числе и по секвенированию (КосЬ еі аі., 2003; КосЬ, 2003; ^апѵіск еі аі., 2006). 
В итоге в настоящее время объем рода вырос до неоправданных размеров. В его 
пределы были возвращены и добавлены Сагсіагіа, Согопориз (!?) и $Іго%апо\ѵіа 
(А1-5ЬеЬЬаг еі аі., 2006). Таким образом, Ьерісііит стал значительно более крупным, 
чем того заслуживает. Отмечу, что и до этих преобразований род считался одним 
из ведущих в семействе по числу видов и довольно сложным по своей структуре. 

Следует обратить внимание на то, что плоды родов, включенных согласно 
І.А. А1-5ЬеЬЬаг с соавт. (2006), в синонимы Ьерісііит, различаются достаточно 
серьезно. Типовое ядро рода 8(го^апо\ѵіа имеет односеменные вскрывающиеся, 
более или менее крупные плоды, причем семена также часто имеют довольно боль¬ 
шие размеры, а эпидермис ееменной кожуры характеризуется обильными слизе¬ 
выми накоплениями. В этом роде представлены многолетние травянистые горные 
обитатели хорошо дренированных почв. 

Род Сагсіагіа, о статусе которого было высказано много различных мнений, хо¬ 
тя и сходен внешне е некоторыми Ьерісііит, имеет ряд заметных, на мой взгляд, до¬ 
вольно существенных отличий. Одно из них — строение плодов. Всем известно, 
что зрелые плоды, во-первых, пузыревидные, а во-вторых, очень редко вскрывают¬ 
ся. В связи с этим они в основном опадают в закрытом состоянии. Таким образом 
облегчается расселение представителей рода по открытым территориям на боль¬ 
шие расстояния. У Ьерісііит, разумеется, мы не отмечаем таких признаков. 

Что касается рода Согопориз, то в этом случае трудно или почти невозможно 
найти причины, по которым его можно объединить с родом Ьерісііит. У Согопориз 
плод имеет принципиально другое строение, хотя подѳбно Ьерісііит в каждой его 
камере формируется одно семя и он вскрывается двумя створками. Кроме того, 
в этом роде представлены только однолетние растения, что могло бы его сблизить с 
некоторыми клоповниками. Однако если мы обратим внимание на створки, то уви- 
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дим, что в данном случае представлена совершенно другая линия эволюции пло¬ 
да, которая отмечается у очень своеобразной древней группы родов, распростра¬ 
ненных на всех континентах довольно небольшими географическими фрагмента¬ 
ми. Среди представителей этой группы хорошо известны Ме^асаграеа, Візсиіеііа, 
Ме^айепіа, Ьохоріега, СгетоІоЪиз, ѴгЬапойоха и др. (триба СгетоІоЬеае К.Вг.). 
Плод упомянутых родов относится к группе вальватных дробных синкарпиев (До¬ 
рофеев, 2004). Их семена при опадании защищены плотно прижатой створкой (се¬ 
мя никогда не покидает створку), чего у Ьерійіит, разумеется, не наблюдается. 

Не могу не коснуться теперь уже достаточно обширных сведений по секвениро- 
ванию геномов крестоцветных и в связи с этим новой ревизии объема Ьерійіит. 
Сразу отмечу, что полученные генетические данные, по всей видимости, или пони¬ 
маются не адекватно (т. е. не обнаружены пока нужные подходы к анализу имею¬ 
щихся показателей), или результаты секвенирования не дают достоверной инфор¬ 
мации по филогенетическому родству исследуемых таксонов. Иначе возможно ли 
представить эволюционную отдаленность Аеікіопета (триба Аеікіопетеае), Ткіаз- 
рі (триба Ткіазрійеаё) и ІЪегіз (триба ІЬегійеае ), плоды которых имеют весьма сход¬ 
ную морфологию, или, напротив, родство на уровне трибы Сатеііпеае у АгаЫйор- 
зіз (стручки с узкой перегородкой и плоскими створками, вальватные многосемен¬ 
ные вскрывающиеся синкарпии), Сатеііпа (стручочки с широкой перегородкой 
и выпуклыми створками, вальватные многосеменные вскрывающиеся синкарпии), 
Мезііа (стручочки, ростровые односеменные нераспадающиеся невскрывающиеся 
синкарпии), Сарзеііа (стручочки с узкой перегородкой и вдоль сложенными створ¬ 
ками, вальватные многосеменные вскрывающиеся синкарпии), Тиггіііз (стручки 
с узкой перегородкой и почти плоскими створками, вальватные многосеменные 
вскрывающиеся синкарпии) и др.? А это выводы, основанные на анализе результа¬ 
тов секвенирования! 

Маловероятным представляется родство иа уровне трибы АгаЪісІеае родов Ога- 
Ьа, ОгаЬорзіз, АгаЫз и Зскіѵегескіа. Последний из них имеет явное родство с рода¬ 
ми Аіуззит и Вегіегоа. Морфологически, экологически, да и географически никак 
не подкрепляются новые таксономические объемы триб: Еиігетеае ( ТкеНип^іеИа 
и Еиігета), Ткіазрійіеае ( Ткіазрі , АІІіагіа, Реііагіа и 8оЪоІе\ѵзкіа) и др. (АІ-ЗЬеЬЪаг 
еі аі., 2006). В этой связи, разумеется, не следует забывать, что виды и роды мы 
по-прежнему различаем морфологически и что материал для секвенирования отби¬ 
рается только после визуальной аттестации образца. Почему же в этом случае мор¬ 
фология игнорируется на уровне границ рода или на уровне объемов триб? Не¬ 
понятно. 

Согласно новой системе крестоцветных (Дорофеев, 2004), род Ьерійіит отно¬ 
сится к подтрибе Ьерійііпае Ргапіі трибы Ткіазрійеае ОС. надтрибы 8ізутЪгіійапае 
V. Аѵеі. По классификации I. А. АІ-ЗЬеЬЪаг еі аі. (2006), род отнесен к трибе Ье- 
рійіеае ОС. Предложенные в данных работах точки зрения на положение Ьерійіит 
в структуре семейства основываются на общем строении плода. 

Следуя выводам первой работы, плоды у Ьерійіит и, например, Ткіазрі, Аеікіо¬ 
пета относятся к группе вальватных многосеменных вокрывающнхся синкарпиев 
(хупсагріа сіекіхсепіех роіухреппа ѵаіѵаіа) (Дорофеев, 2004). Кроме того, внешне хо¬ 
рошо заметно общее сходство плодов. Створки представленных родов сжатые с бо¬ 
ков, а рамки узкие. 

Морфологические границы рода на данный момент не очень четко очерчены. 
И хотя это явление нередко в подтрибе Ьерійііпае, мне пришлось сделать неко¬ 
торые изменения в объеме рода, что пока согласуется по существу с пониманием 
объема этого рода большинством исследователей (СагѵаІЬо е Ѵахсоѵсеііох, 1964; 
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Виноградова, 1974; Котов, 1979; Никифорова, 1994; 2Ьои Таіуап еі аі., 2001; Доро¬ 
феев, 2006). 

В данной работе род традиционно подразделяется на секции. Впервые предло¬ 
жено деление на подроды. Кроме того, обращено внимание на неоднородность 
морфологического строения ряда секций, в связи с чем были намечены подсекции, 
которые показывают группы наиболее близких видов, иногда разделенных геогра¬ 
фическими барьерами. 

В качестве примера можно вспомнить родственную группу видов: Д йепві/іо- 
гит (североамериканский), Ь ареіаіит (северо-восточноазиатский, на территории 
флоры не встречается). Представленные виды имеют относительно небольшой на¬ 
бор отличительных друг от друга признаков, но тем не менее оба, имея общее про¬ 
исхождение, некоторое время развивались в полной изоляции друг от друга. Пред¬ 
ки Ь. сіепві/іогит предположительно проникли в Северную Америку во время су¬ 
ществования берингийского моста. За относительно небольшой отрезок времени 
сформировавшийся Ь. йепві/іогит после открытия Америки проник в Европу, где 
достаточно быстро распространился, подойдя к западным границам Азии. 

Среди кавказских представителей рода нет ни одного эндемика данного района. 

Род іерійіит на Кавказе включает 12 видов, объединенных в 2 подрода и 4 сек¬ 
ции. Ь. ваііѵит во флоре представлен выращиваемыми здесь сортами, которые ши¬ 
роко используются как зеленной овощ, известный под местным названием «циц- 
мат», и их беглецами. Ь. рег/оііаіит, Ь. ѵіг^іпісит, Ь. гисіегаіе — хорошо известные 
элементы сорно-рудеральной растительности. Ь. ріппаіі/ісіит, будучи представите¬ 
лем аридных и семиаридных районов, в XX в. начал осваивать сорно-рудеральные 
стации, в частности на территории далеких для него Северо-Запада и Центра Евро¬ 
пейской России. 

В какой-то степени двойной статус имеют Ь. Іаіі/оііит, Ь. сатревіге. Они могут 
встречаться и как естественные элементы равнинных пойменных территорий Кав¬ 
каза, и как сорно-рудеральные растения на антропогенных ландшафтах. Ь. сгавві/о- 
Нит, Ь. Іугаіит, Ь. регвісит, Ь. ритііит и Ь. ѵевісагіит являются элементами естест¬ 
венных ксерофильных, часто галофильных, сообществ. Основная часть ареала по¬ 
следних 5 представителей находится в Юго-Западной Азии. 

Практически все упомянутые виды являются факультативными галофитами, 
хотя в ряде случаев они могут осваивать нарушенные территории, чей почвен¬ 
ный слой может и не содержать даже незначительного избытка водораствори¬ 
мых солей. 

Распространение видов приводится в соответствии с районированием, предло¬ 
женным для «Конспекта флоры Кавказа» (Меницкий, 1991). 


Клоповник — ЬерШіит Ь. 

1753, 5р. Р1. : 643 

і-есіоіуриз (Вгіііоп еі Вго\ѵп, 1913 : 164): Ь. Іаіі/оііит Ь. 
КЛЮЧ ДЛЯ ОПРЕДЕЛЕНИЯ ВИДОВ ІЕРЮЮМ 


1. Стеблевые листья с ушками.2 

+ Стеблевые листья без ушек .4 

2. Стеблевые листья голые.3 


+ Стеблевые листья опушенные, сидячие, продолговатые, по краю извилисто-зубчатые, при основа¬ 
нии стреловидные, прикорневые листья на черешках. Лепестки белые, около 2.5 мм дл., с хоро- 
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шо выраженным отгибом. Стручочки овальные, кверху широко крылатые, на верхушке с выем¬ 
кой и столбиком, превышающим выемку, на отклоненных и слегка изогнутых ножках. Все рас¬ 
тение серавато-пушистое . і. сотремте (Ь.) Аіі. — К. полевой 

3. Однолетники. Нижние листья дважды, трижды перисторассеченные или перистораздельные, с 

линейными дольками, обычно покрыты редкими оттопыренными, простыми волосками; стеб¬ 
левые листья цельнокрайные, округло-яйцевидные, глубоко-стеблеобъемлющие, голые. Ле¬ 
пестки желтоватые, около 1 мм дл., превышающие чашелистики, линейные, со слабо выра¬ 
женным отгибом. Стручочки округло-овальные, на верхушке с очень мелкой выемкой, голые, 

3.5— 5 мм дл., на косо вверх расположенных плодоножках до 5 мм дл. 

. Ь. рег/оііаіит Ь. — К. пронзеннолиетный 

+ Многолетники. Почти голое растение, лишь в соцветии и иногда при основании более или менее 
опушенное. Листья слегка мясистые, сизоватые; нижние листья иа длинных черешках, оваль¬ 
ные, яйцевидно-ланцетные, иногда продолговатые и крупнозубчатые; стеблевые листья лан¬ 
цетные, сидячие, со стреловидным или сердцевидным основанием. Лепестки белые, 1.5— 
2 мм дл., немного длшніее чашелистиков. Стручочки яйцевидные, в вершине заостренные, 

2.5— 4 мм дл., сетчато-морщинистые, с очень коротким столбиком. 

. Ь. сгазхі/оііит ѴѴаІгізІ. еі Кіі. — К. толстолистный 

4. Однолетники .5 

+ Многолетники .10 

5. Растения с нормальными невздутыми узлами.6 

+ Растения с сильно вздутыми узлами. Нижние стеблевые листья дважды перистораздельные, с ли¬ 
нейными дольками; верхние — сидячие, перистораздельные. Лепестки до 3 мм дл., белые. Стру¬ 
чочки ромбически-овальные, 2—4 мм дл. и 1.5—2.5 мм шир., с очень узким крылом и мелкой 
выемкой в районе столбика. Столбик выдающийся .... Ь. ѵезісагіит I,. — К. пузырчатый 

6. Плоды — 5—6 мм дл. стручочки, широкоовальные, в верхней части по краю крылатые, на вер¬ 

хушке сц столбиком, почти равным глубине выемки. Растение голое с сизым налетом. Ниж¬ 
ние лнетья однажды или дважды перистораздельные, средние листья 3-раздельные, верхние 
цельные, линейные. Плодоножки прижаты к оси соцветия; лепестки около 3 мм дл., белые или 


розоватые. * Ь. тііѵит Ь. — К. посевной, кресс-салат, или цицмат 

+ Плоды до 3 мм дл.7 


7. Стеблевые лнетья линейные, цельнокрайные или перистораздельные на немногочисленные доли. 

Стручочки в относительно рыхлых кистях, 2—2.5 мм дл., округло-овальные, иа верхушке с 
небольшой выемкой и едва заметным столбиком. Стебель практически от основания расто- 
пыреино- ветвистый, покрьгг простыми короткими волосками. Нижние листья одиножды или 
дважды перистораздельные, верхние цельные, цельнокрайные, лннениые, сидячие или раздель¬ 
ные, с 2—4 долями. Ось кисти и цветоножки равномерно опушены очень короткими волоска¬ 
ми. Растение с сильным неприятным запахом . Ь. гшІегаІеЪ. — К. сорный 

+ Стеблевые листья лииейно-ланцетные цельные, цельнокрайные или, чаще, зубчатые. Нижиие листья 
продолговатолопатчатые, пильчатонадрезанные, иногда рассеченные. Стебель обычно невет- 
вящийся и прямостоячий от основания и лишь на верхушке разветвленный .8 

8. Цветки без лепестков. Плоды голые или опушенные.9 

+ Цветки с заметными белыми лепестками, которые до 1.5 раз длиннее чашелистиков. Плоды голые. 

Растение покрыто очень мелкими непаниллоидными, чясто прижатыми простыми волосками. 
Листья голые, опушенные редкими мелкими простыми прижатыми волосками по краям и по 
центральной жилке. Ь. ѵігціпісит І_. — К. вирджинский 

9. Растение (в том числе и листья) густо покрыто очень мелкими простыми паииллоидными воло¬ 

сками. Стручочки в густыхікистях . 

.С. Лепзфогит ЗсЬтагі. (С. ареіаіит ацеі.) — К. густоцветковый. 

V—VII. 10—40. О., двулетник, терофит. Откосы автомобильных и железных дорог, песчаные 
берега рек, лесопосадки степной зоны. Для Кавказа не известен, в ключе представлен на случай 
его нахождения на территории. Ближайшая европейская точка этого вида находится в Росто- 
ве-на-Доиу. 

+ Ось кисти и стебли голые, редко слегка опушены короткими волосками. Цветоножки и плоды рав¬ 
номерно опушены хорошо выраженными простыми, слегка изогнутыми волосками, слегка 

длиннее или равными ширине цветоножки. 

. Ь. ріппаі'фйит ЬебеЬ. (С. іпсізит аисі.) — К. надрезанный 

10. Стручочки округло овальные. Стеблевые листья широколанцетные. Растение обычно голое. Ниж¬ 

ние листья яйцевидные или ланцетные, на черешках, пильчато-зубчатые, верхние ланцетные, 
сидячие, неясно зубчатые или цельнокрайные. Лепестки белые, 1.5—2.5 мм дл. Стручочки 
округло-овальные, морщинистые, более менее опушенные в молодом состоянии и голые в зре¬ 


лом, на верхушке обычно без выемки, с едва заметным столбиком . 

. І~ Іаіі/оііит І_. — К. широколистный 

*- Стручочки яйцевидные.11 
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11. Стеблевые листья линейные. Травянистые растения. Прикорневые листья узколинейные или ци¬ 

линдрические, стеблевые несколько шире, до узколанцетных. Чашелистики голые. Верхняя часть 
стебля и цветоножки со стороны обращенной к вершине соцветия покрыты короткими папи- 

лоидными волосками . Ь. ритііит В 0 І 55 . еі ВаІ. — К. низкий 

+ Нижние и средние стеблевые листья черешчатые цельнокрайные, городчато-зубчатые или перисто¬ 
раздельные (лировидные) на заметных черешках, верхние, реже, средние — линейные. Стру¬ 
чочки яйцевидные .12 

12. Прикорневые листья черешчатые, лопатчатые с городчатым краем и широкой скругленной 

верхушкой, стеблевые от нижних черешчатых ланцетных до верхних линейных. Чашели¬ 
стики покрыты редкими спутанными волосками. Верхняя часть стебля голая, цветоножки 
со стороны обращенной к оси соцветия покрыты спутанными волосками. Плодоножки по дли¬ 
не почти равны плодам, прижаты к оси соцветия. 

. Ь. ретсит ВоІ55. (і. Іасегит аисі.) — К. персидский 

+ Прикорневые листья черешчатые, перистораздельные с крупной городчатозубчатой конечной до¬ 
лей и несколькими боковыми, стеблевые листья от черешчатых крупнозубчатых или перисто- 
рассеченных до верхних линейных. Чашелистики голые или с небольшим числом относитель¬ 
но длинных волосков. Верхняя часть стебля голая, цветоножки голые. Плодоножки равны или 
слегка длиннее плодов, косо вверх отклоненные. Ь. Іугаіит Ь. — К. лировидный 


$иЬ§епик 1. Ьерійіит киЬ§еп. поѵ. 

Зііісиіае тіпиіае, асі 3.5 тт 1§, ап^икіе аіаіае. 

Стручочки мелкие, до 3.5 мм дл., узкокрылые. 

5есІ. 1. Ьерісііит — 5есі. Ьерісііазігит Оекѵ. 1821, іп ОС. Ке§. Ѵе§. 5укІ. Ыаі. 2 : 
547. — БиЪкесІ. Ьерісііазігит (Оекѵ.) ТЬеІІ. 1906, Ыеие ОепкксЬг. 5сЬ\ѵеіг. Сек. 
КаШпѵ. 41,1: 59. 

Данная секция представлена в сильно усеченном, против «Ріога Ігапіса» (Неб- 
§е, 1968), виде, поскольку в последней работе она явилась местом сбора, на мой 
взгляд, довольно разнородных групп, например однолетники и многолетники, ко¬ 
торые имеют существенные различия не только по жизненным формам. Среди от¬ 
личительных признаков при усечении секции может служить как строение листьев, 
так и строение плодов. В эту секцию попадают такие многолетники, как Ь. Іаіі- 
/оііит, Ь. Іугаіит, Ь. сгаззі/оііит, Ь. согсіаіит, Ь. ритііит. 

1. Ь. Іаіі/оііит Ь. 1753, 5р. Р1. : 644; ЬесіеЬ. 1842, Р1. Кокк. 2 : 206; Буш, 1939, 
Фл. СССР, 8 : 515; Гроссгейм, 1950, Фл. Кавк. 2-е изд. 4 : 119; Котов, 1979, Фл. ев- 
роп. части СССР, 4 : 60. — Ьеріа Іаіі/оііа (Ь.) Оекѵ. 1814, Іоигп. Воі. Аррі. (Рагік) 3 : 
166. — Ь. Іаіі/оііит киЬкр. еи-іаіі/оііит ТЬеІІ. 1906, Ыеие ОепкксЬг. 5сЬ\ѵеіг. Сек. 
Каіипѵ. 41, 1 : 159, 160. — К. широколистный. 

Описан из Атл. Европы: «іп Оаіііае, Ап^ііае итЬгокік, киссиіепіік». Ьесіоіурик 
(Іайг іп Ыакіг еі АН, 1973, Р1. Ракікіап, 5 : 60): НегЬ. ЬПТЫ 824/1 Іа. 

ЗП; ВП; ЗК: Уруп.-Теб.; ЦК: В. Кум., Малк.; ВК: Ассо-Арг., Ман.-Самур., Ку- 
бин.; СЗЗ: Анап.-Гел.; 33: Инг.-Рион., Адж.; ЦЗ: Карт.-Ю.Ос.; ВЗ: Мург.-Муровд., 
Н. Кур., Караб.; ЮЗЗ: Месх., Араг.; ЮЗ: Ерев., Сев., Дар., Нах., Занг., Мегр.-Зан.; 
Т. — Указывается для ЗК: Адаг.-Пшиш. (Гроссгейм, 1950 : 119); ВК: В. Сулак. (Га¬ 
лушко, 1980 : 29); СЗЗ: Пшад.-Джубг. (Галушко, 1980 : 29); 33: Туап.-Адл. (Галуш¬ 
ко, 1980 : 29), Рион.-Квир. (Гроссгейм, 1950 : 119); ЦЗ: Триал.-Н. Карт. (Лачашви- 
ли, 1979 : 194), Лори (Аветисян, 1966 : 281); ВЗ: Алаз.-Агрич. (Гроссгейм, 1950 : 
119), Шире. (Карягин, 1953 : 154); ЮЗЗ: Джав.-В. Ахур. (Лачашвили, 1979 : 194); 
ЮЗ: Ю. Караб. (Гроссгейм, 1950 : 119). 

Европа; Сев., Юго-Зап. (Турция, Иран, Ирак, Афганистан, Пакистан), Среди., 
Центр., Воет. Азия; Сев. Африка; Сев. и Центр. Америка (заносное); Юго-Вост. 
Австралия (заносное). 
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V— IX. 25—ПО. Многолетник, терофит. Пойменные луга, берега рек., прирус¬ 
ловые кустарниковые заросли, железнодорожные откосы, сорное в огородах. Мо¬ 
лодые побеги могут использоваться как превосходное' овощное растение с острым 
вкусом. На Алтае его называли «солонешный хрен». 

2. Ь. сгаззі/оііит ЛѴаІсізІ;. еі Кіі. 1799, Р1. К.аг. Нип§. 1 : 4, ІаЪ. 4; ЬебеЪ. 1842, 
Р1. Козз. 2 : 208; Буш, 1939, Фл. СССР, 8 : 514; Гроссгейм, 1950, Фл. Кавк. 2-е изд. 
4:119; Котов, 1979, Фл. европ. части СССР, 4 : 59. — Ь. сагіііа^іпеит (I. Мауег) 
ТЬеІІ. зиЪзр. сгаззі/оііит (\Ѵа1бвІ. еі Кіі.) ТЬеІІ. 1906, Nеие ОепквсЬг. 5сЬ\ѵеіг. Сез. 
Ыаіипѵ. 41, 1 : 153, 154. — Ь. ЬогузіИепісит Кіеор. 1939, Журн. Інст. бот. АН УРСР, 
21—22 (29—30) : 251. — К. толстолистный. 

Описан из Венгрии: «іп Іосіз заівіз зісеіз зіегііівзітіз Сошііаіив АІЪепзіз...». 
Бупіуриз: «Р1. гаг. Нип§. Кіі.» (М\Ѵ!). 

ВП: Тер. -Кум., Тер.-Сулак.; ВК: Ассо-Арг., В. Сулак., Ман.-Самур.; ВЗ: Алаз.- 
Агрич., Шире., Мург.-Муровд., Н. Кур., Караб.; ЮЗЗ: Араг.; ЮЗ: Ерев., Сев. — 
Указан для ВП: В. Ставр. (Галушко, 1980 : 29), Тер.-Сулак. (Гроссгейм, 1950 : 119); 
ВК: Кубин. (Гроссгейм, 1950 : 119); ЮЗ: Нах. (Гроссгейм, 1950 : 119). 

Центр., Вост.(юг) Европа; Сев., Юго-Зап. (Турция, Иран, Афганистан, Паки¬ 
стан), Среди., Центр. Азия. 

VI— VII. 10—40. Многолетник, галофит, кальцефит. Степи, переувлажненные 
солонцовые места, солончаки и залежи. 

От близкого Ь. сагШа^іпеит отличается стеблевыми листьями с ушками. 

3. Ь. Іугаіит Ь. 1753, 5р. Р1. : 644; Буш, 1939, Фл. СССР, 8 : 517; Гроссгейм, 
1950, Фл. Кавк. 2-е изд. 4 : 119; Котов, 1979, Фл. европ. части СССР, 4 : 61. — 
Т. Іугаіит виЬвр. еи-іугаіит ТЬеІІ. 1906, Ыеие ОепквсЬг. 5сЬ\ѵеіг. Сев. Ыаіипѵ. 41, 
1 : 166, 167. — К. лировидный. 

Описан с Востока: «іп Огіепіе». Ьесіоіуриз (Неб§е іп СаГІеіТу, Іагѵів, 2002): 
Ісоп « Ьерісііит огіепіаіе, пазіигііі сгізрі /Ыіо» іп ТоигпеГогІ, 1717, Кеі. Ѵоу. Ье- 
ѵапі 2 : р. 339. 

ВК: В. Сулак., Ман.-Самур.; ВЗ: Караб.; ЮЗ: Ерев., Нах., Ю. Караб. — Указан 
для ЮЗ: Дар. (Аветисян, 1966 : 281), Мегр.-Зан. (Гроссгейм, 1950 : 119). 

Воет. (Крым) Европа; Юго-Зап. (Турция) Азия. 

Скалы, осыпи, сухие холмы. 

4. Ь. регзіеит Воівв. 1842, Апп. 5сі. Ыаі. Воі. вег. 2, 17 : 196. — Т. Іасегит аисі. 
поп С. А. Меу. 1830, іп ЬебеЪ. Іс. Р1. Р1. Яовв. 2, 2 : іаЪ. 162. — К. персидский. 

Описан из Ирана: «Ы 321 еі 4141, топіев аб ІвраЬап». Еесіоіурив (Оогоіеуеѵ, 
Ь.Г): «АисЬег-ЕІоу-НегЬіег б’Огіепі N4141, ІвраЬап» (ЬЕ!). Івоіесіоіурі (ЬЕ!, О). 
Зупіурив: «И 321» (О). 

ЮЗ: Нах. 

Юго-Зап. (Ирак (Регвіа, ргоѵ. Ігак, іп ваховів витші ]и§і Оаг§івсЬкиЬ, 14 Ап§. 
1902, ТЬ. Аіехеепко, ЬЕ!), Иран, Пакистан (запад), Афганистан), Среди. (Туркме¬ 
нистан) Азия. 

В «Определителе растений Средней Азии» (Виноградова, 1974) вид не указы¬ 
вается, хотя материалы из Копетдага имеются в ЬЕ! В последнее время I. регзіеит 
настойчиво сводится в синонимы к Г. Іасегит, между тем Ь. регзіеит имеет ряд су¬ 
щественных отличий от Г. Іасегит по строению листьев (они узкие и цельные), 
по экологии (он более ариден). Напомню, что Ь. Іасегит описан с Алтая (Ьесіоіу- 
рив (Оегтпап, 2005 : 248) : «1023. АІІаі. Ье§і іп бевегіів оссібепІаІіогіЬив Ігапв Яи- 
ѵіит ІПувсЬ Іосів віссів аірііово-ваівів б. 3 Аи§изі 1826 (НЬ Меуег)» (ЬЕ!)). 


1966 



5. Ь. ритііит Воізз. еі Ваі. 1859, іп Воізз. Оіа§п. Р1. Огіепі. зег. 2, 6: 21; Буш, 
1939, Фл. СССР, 8:514; Котов, 1979, Фл. Европ. части СССР, 4 :60. — К. низкий. 

Описан из Турции. Ьесіоіуриз (Неб§е (1968) іп ОогоГеуеѵ, Ь. 1.): «іп заізіз аб 
таг§іпез раіибит асі оссібепіет Саезагеае, Ваіапза» (О). 

ЗП: Аз. -Куб. (Ростовская обл., Сальский р-н.). 

Общее распространение: Воет. Европа (Южн. Украина, Крым); Юго-Зап. Азия 
(Турция, Иран). 

V. 7—15. Многолетник, галофит. Приморские или материковые солончаки. 
В России данный вид заслуживает охранного статуса, поскольку представлен в 
одной точке, а, кроме того, в этой точке, по всей видимости, он имеет реликтовый 
характер. 

5есі. 2. Оііерііит (ЯаГт.) БС. 1821, Яе§. Ѵе§. Бузі. Ыаі. 2 : 538. — Оііерііит 
ЯаГт. 1817, Р1. Ьибоѵіс. : 85. — Бесі. Махіигііоісіез (Месііс.) ТЬеІІ. зиЬзесі. Оііер¬ 
ііит (Яаііп.) ТЬеІІ. 1906, Nеие ОепкзсЬг. 8сЬ\ѵеіг. Оез. ІЧаіипѵ. 41, 1 : 59. — А 1а- 
віигііоіеіев Месііс. 1792, Ріі. Саіі. : 81 р.р. 

Ьесіоіуриз (ОогоГеуеѵ, Ь.1.): Ь. гисіегаіе Ь. 

В данной секции морфологически и географически хорошо различаются 4 груп¬ 
пы видов: 1) Ь. гисіегаіе', 2) Ь. ріппаіі/ійит, Ь. ареіаіит, Ь. сіепві/іогит, Ь. ѵігфпіеит 
и др.; 3) і. рег/оііаіипѵ, 4) Ь. ѵевісагіит. Каждая из этих групп заслуживает подсек¬ 
ционного ранга. 

С. 5. ЯаГтезцие (1817) выделяет из Ьерісііит новый род Оііерііит, в состав ко¬ 
торого относит уже изестный Ь. ѵігфпіеит Ь., и описывает два новых вида, поз¬ 
же выделенных Ое Сапбоііе (1821) в род Ьерісііит: Ь. йі//ивит (ЯаГт.) ОС., Ь. ргае- 
сох (Яаііп.) ОС. 

БиЬзесі. 1. Ѵезісагіит V. I. ОогоГ. зиЬзесі. поѵ. — Роііа саиііпа ріппаіірагіііа, 
побі рЬузоібеі. 

Ту риз: Ь. ѵевісагіит Ь. 

Стеблевые листья перистораздельные, узлы пузыревидные. В подсекцию вхо¬ 
дят аридные однолетники. 

Тип: Ь. ѵевісагіит Ь. 

6. Ь. ѵевісагіит Ь. 1753, 5р. Р1. : 643; ЬебеЪ. 1842, Р1. Яозз. 2 : 206; Буш, 1939, 
Фл. СССР, 8 : 513; Гроссгейм, 1950, Фл. Кавк. 2-е изд. 4.: 118. — К. пузырчатый. 

Описан из Юго-Зап. Азии: «іп Регзіа, 5угіа». Ьесіоіуриз (Ьорег Оопгаіег іп СаГ- 
ГеПу, Іагѵіз, 2002 : 535): Ісоп «Ьерібіит Огіепіаіе, Ыазіигііі Гоііо, саиіе ѵезісагіо» 
іп ВихЬаит, 1728, Р1. Міп. Со§п. Сепі. 1 : і. 26. 

33 (?): Инг.-Рион.; ЦЗ: Карт.-Ю. Ос.; ВЗ: Мург.-Муровд., Н. Кур., Иорск.-Шек., 
Шире., Караб.; ЮЗ: Ерев., Дар., Нах., Занг., Мегр.-Зан., Ю. Караб. — Указан 
для ЦЗ: Триал. -Н. Карт. (Гроссгейм, 1950 : 118); ЮЗЗ: Араг. (Аветисян, 1966 : 277); 
Т. (Гроссгейм, 1950 : 118). 

Юго-вост. Европа (г. Волгоград, заносное); Юго-Зап. (Турция, Иран) Азия. 

IV—V. 20—40. Однолетник, терофит, умеренный галофит. В полупустынях, 
на сухих каменистых и нарушенных территориях. 

БиЬзесі. 2. НеіегоГоІіозит V. I. БогоГ. зиЬзесі. поѵ. — НегЬае зетіагібае ап- 
пиае, ііогіз ііаѵі. 

Ту риз: Ь. рег/оііаіит Ь. 

Желтоцветковые семиаридные полуэфемерные однолетники. 

Тип: 1^. рег/оііаіит Ь. 


1967 



7. О рефііаіит Ь. 1753, 5р. Р1. : 643; ЬебеЪ. 1842, Р1. Яовв. 2 : 206; Буш, 1939, 
Фл. СССР, 8:512; Гроссгейм, 1950, Фл. Кавк. 2-е изд. 4.: 118; Котов, 1979, Фл. Ев- 
роп. части СССР, 4 : 59. — К. пронзеннолистный. 

Описан из Юго-Зап. Азии: «іп Регвіа, 5угіа». Ьесіоіурив Цопвеіі, Іагѵіз, 2002 : 
70) : «НегЪ. СІіЯогб: 331, Ьерісііит 3» (ВМ). 

ЗП; ВП; ЗК: Уруп.-Теб.; ЦК: В. Тер., В. Кум.; ВК: В. Сулак., Ман.-Самур.; СЗЗ: 
Анап.-Гел.; ЦЗ: Карт.-Ю. Ос.; ВЗ: Алаз.-Агрич., Шире., Н. Кур.; ЮЗЗ: Месх., 
Джав.-В. Ахур.; ЮЗ: Ерев., Сев., Нах., Ю. Караб.; Т. — Указан для ЗК: Бело-Лаб. 
(Гроссгейм, 1950: 118); ЦК: Малк. (Гроссгейм, 1950: 118); ВК: Кубин. (Гросс¬ 
гейм, 1950: 118); СЗЗ: Рион.-Квир. (Гроссгейм, 1950: 118); 33: Туап.-Адл. (Га¬ 
лушко, 1980 : 28), Абх. (Лачашвили, 1979 : 192); ЦЗ: Триал. -Н. Карт. (Гроссгейм, 
1950: 118); ВЗ: Иорск.-Шек. (Гроссгейм, 1950: 118), Мург.-Муровд. (Карягин, 
1953 : 152), Караб. (Гроссгейм, 1950 : 118); ЮЗЗ: Араг. (Аветисян, 1966 : 277); 
ЮЗ (Аветисян, 1966 : 277): Дар., Занг., Мегр.-Зан. 

Центр., Воет. Европа; Сев., Юго-Зап. (Турция, Иран, Ирак, Афганистан, Паки¬ 
стан), Среди., Центр., Воет, (заносное) Азия; Сев. Америка (заносное); Южн. Авст¬ 
ралия (заносное, сорное). 

IV— VI. 10—46. Однолетник, редко двулетник, умеренный галофит. Степи и 
солончаковые места, лесополосы, паровые поля, выгоны, откосы автомобильных 
и железных дорог. 

ТЬе11нп§ (1906) отмечал своеобразие этого вида в системе рода. Он указывал, 
что клоповник пронзеннолистный занимает промежуточное положение среди 3 под¬ 
секций ( Мопоріоса (Вип§е) ТЬеІІ., Оііерііит и Ьерісііазігит). Отчасти признавая это, 
в данной статье пришлось отнести данный вид пока в самостоятельную подсекцию. 

5иЬ$есІ. 3. Роеіібит V. I. БогоГ. зиЬзесІ. поѵ. — 5иЪзесІ. Оііерііит (ЯаГт.) 
ТЬеІІ. 1906,ЫеиеОепквсЬг. БсЬѵѵеіг. Оев.ЫаІипѵ. 41,1 :59р.р. — НегЬае аппиае. Ро- 
Ііа габісаііа ѵеі Ьаваііа ріппаіірагіііа ѵеі ріппаіізесіа. РегіапіЬіит еі апіігоесеит ѵаібе 
гебисііз. 

Турив: Ь. гисіегаіе Ь. 

Безлепестные однолетники с перистораздельными или перисторассеченными 
прикорневыми или нижними стеблевыми листьями. Околоцветник и андроцей 
сильно редуцированы. 

Тип: Ь. гисіегаіе Ь. 

8. Ь. гисіегаіе Ь. 1753, 5р. Р1. : 645; ЬебеЪ. 1842, Р1. Яовз. 1 : 204; Буш, 1939, 
Фл. СССР, 8:511; Гроссгейм, 1950, Фл. Кавк. 2-е изд. 4.: 117; Котов, 1979, Фл. Ев- 
роп. части СССР, 4 : 59. — К. мусорный. 

Описан из Европы: «іп Еигорае гибегаіів еі аб ѵіав». Ьесіоіурив (Іопзеіі, Іагѵів, 
2002 : 70): НегЪ. ШПМ 824/17. 

По всей видимости, встречается во всех районах Кавказа, хотя, например, в Аб¬ 
хазии он до сих пор не был отмечен. 

Широко распространен в умеренных широтах Евразии. Заносный в Сев. Амег 
рике, Австралии и Африке. 

V— VIII (X). 15—30. Однолетник, терофит, умеренный галофит. Края дорог, 
пустыри, сорные места, естественно — по солонцеватым местам юго-востока Ев¬ 
ропейской России. 

5иЬ$есі. 4. ОепзіЯогит V. I. ЭогоГ. виЬвесІ. поѵ. — 5иЪвесІ. Оііерііит (ЯаГт.) 
ТЬеІІ. 1906, Ыеие ВепкзсЬг. 5сЬ\ѵеіг. Сев. Ыаіипѵ. 41, 1 : 59 р.р. — НегЬае аппиае. 
Роііа саиііпа іп1е§га бепіаіе. ІпЯогевсепІіае ріив тіпивѵе бепвае. 
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Турив: Г. ѵігфпісит I.. 

Однолетники с цельными зубчатыми стеблевыми листьями. Соцветия более 
или менее густые. В данной подсекции находятся преимущественно североаме¬ 
риканские по происхождению виды, в их числе заносные в евразийских флорах 
Ь. сіепві/іогит и Ь. ѵігфпісит. Из старосветских представителей этой группе при¬ 
надлежат Г. ареіаіит и Ь. ріппаі'фсіит. 

Тип: Ь. ѵігфпісит 1^. 

9. Г. ріппаіі/Мит ЬебеЬ. 1842, Р1. Яовв. 1 : 206; Буш, 1939, Фл. СССР, 8 : 512; 
Гроссгейм, 1950, Фл. Кавк. 2-е изд. 4 : 118; Котов, 1979, Фл. европ. части СССР, 
4 : 59. — Ь. тісгапікит ЬебеЬ. 1842, Р1. Яовв. 1 : 205, р.р. — Ь. /авіщіаіит ЬебеЬ. 
1842, Р1. Яовв. 1 : 205. — Ь. іпсівит аисі. поп ЯоіЬ: ВіеЬ. 1808, Р1. Таиг.-Саис. 
2 : 98. — К. перистонадрезанный. 

Описан из северного Прикаспия: «іп ге^іопе авІгасЬапепві! (Вішпе)». Ьесіоіу- 
рив (БогоГеуеѵ, Ь.1.) : «Іпіег ріапіав авІгасЬапепві.., Віите Б. 19» (ЬЕ!). Представ¬ 
ленная во «Ріога Ігапіса» (Неб§е, 1968) ссылка на тип имеет непосредственное отно¬ 
шение только к протологу, настоящая этикетка автором не цитируется. 

ВП: Тер.-Сулак. — А.А. Гроссгейм (1950: 118) указывает для ЦК: В.Кум.; 
ВЗ: Шире. 

Воет, (сев.-зап., центр, (г. Ижевск), щг (Мелитополь (Тавр, губ.) 1878—1887, 
С. Коржинский (ЬЕ!)) и юго-вост.) Европа; Юго-Зап. (Афганистан), Среди., Центр. 
Азия; Сев. Америка (заносное, сорное). 

V—VIII (X). 15—30. Однолетник, терофит, умеренный галофит. Края дорог, 
пустыри, сорные места, естественно — по солонцеватым местам, солончакам, бе¬ 
регам соленых озер и морей. Следует отметить, что этот однолетник за послед¬ 
ние 25 лет неоднократно был отмечен в качестве сорного растения для Северо-За¬ 
пада Европейской России (Цвелёв, 1998, 2000) (Ленинград, Охта, пр. Металли¬ 
стов, пустырь у парка им. 50-летия Октября, 11 VII 1972, П. Добряков; там же, 
23 VIII 1997, Н. Н. Цвелёв; Санкт-Петербург, южные окрестности ж.-д. станции 
Ржевка, на разрытом грунте, 22 VI 2007, Г. Ю. Конечная, Л. И. Крупкина (пуб¬ 
ликуется впервые) (ЬЕ!)) и для Волжско-Камского р-на (Удмуртия: г. Ижевск) (Ба¬ 
ранова и др., 1992). В одной из своих работ Н. Н. Цвелёв (1998) совершенно спра¬ 
ведливо отмечает, что данный вид может быть более широко представлен на терри¬ 
тории Восточной Европы. Как отмечает Л. И. Крупкина, живые растения обладают 
резким характерным запахом. 

М. ВіеЬегзсИіеіп (1808) в своей работе приводит для Кавказа Ь. іпсівит по 
материалам из Воет. Предкавказья: «Оссигтіі іп гшіегаііз еі асі ѵіав, сігса оррібшп 
КізУаг». В его гербарной коллекции (ЬЕ!) имеется сбор: «Кіхіаг», который, по 
всей видимости, позже стал известен Ледебуру, поскольку был использован им 
(ЬесіеЬоиг, 1842) для описания Ь. тісгапікит ЬесіеЬ. Ко времени написания «Ріо¬ 
га Коввіса» Ледебур (1842) уже выяснил, что данный образец далек от Ь. іпсівит 
ЯоіЬ. Материалы, использованные А.ЗѴ. ЯоіЬ (1802) для описания Б. іпсівит, ано¬ 
нимны, но в протологе автор ссылается на наличие в цветке не только чашели¬ 
стиков, но и лепестков, что ие согласуется с морфологическим строением Леде- 
буровского вида. 

10. Г. ѵігфпіеит Ь. 1753, 8р. Р1. : 645; Буш, 1939, Фл. СССР, 8 : 512; Котов, 
1979, Фл. европ. части СССР, 4 : 59. — ИИерИит ѵігфпіеит (Ь.) ЯаГш. 1817, Р1. Ьи- 
боѵіс. : 85. — Ь. іехапит аисі. поп Вискі.: Гроссгейм, 1949, Опр. раст. Кавказа: 372; 
Лачашвили, 1979, Фл. Грузии, 2-е изд. 5 : 191; Колаковский, 1982, Фл. Абхазии, 
2-е изд. 2 : 161. — К. вирджинский. 
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Описан из Сев. и Центр. Америки: «іп Ѵіг^іпіа, Іатаісае §1агео8Ів». Бесіоіуриз 
(Дорофеев, 2003 : 97): НегЪ. ЫКЫ 824/18. 

ВК: В.Сулак.; 33: Туап.-Адл., Абх., Рион.-Квир., Адж. — Указан для 33: Инг.- 
Рион. (Лачашвили, 1979 : 191). 

Европа (заносное); Воет., Юго-Вост. и Южн. Азия; Сев., Центр. Америка; Юго- 
Вост. Австралия (заносное). 

V—VIII. 30—50. Однолетник, терофит. Дороги, населенные пункты. 

Большое количество «Флор» (Гроссгейм, 1949, 1950; Лачашвили, 1979; Кола- 
ковский, 1982), охватывающих Кавказ, ошибочно приводят для него Ь. іехапит 
(Дорофеев, 1994). 

В некоторых «Флорах» (Буш, 1939; Гроссгейм, 1950; Лачашвили, 1979) для 
Кавказа ошибочно приводится Ь. §гатіпі/оІіит Е. по материалам П. Панютина 
(«Гагры, около шоссе на камнях, 5 VII 1930, N 2021»), которые относятся к Г. ѵіг- 
§іпісит, но с более мелкими зубцами на листьях. Ь. ѵіг§іпісит пока представлен 
во флорах Европы и Азии относительно нешироко. Однако в районах расположе¬ 
ния крупных морских портов вид становиться довольно обычным растением. Так, 
в г. Сухум он стал достаточно заметным сорно-рудеральным однолетним расте¬ 
нием, имеющем продолжительный вегетационный период. 

8иЬ§епиз 2. РЬаепорІегит V. I. ОогоГ. виЬ^еп. поѵ. — Бііісиіае та§пае, 4— 
7 тт 1§, Іаіе аіаіае. 

Турив: Ь. сатревіге (Е.) Аіі. 

Стручочки крупные, 4—7 мм дл., ширококрылые. 

Тип: Ь. сатревіге (Ь.) Аіі. 

Очень обособленная группа, по всей видимости заслуживающая более вы¬ 
сокого таксономического ранга, который в свое время отчасти был предложен 
А. N. Бевѵаих (1814). Морфологическое своеобразие этой группы заключается, 
прежде всего, в строении довольно крупных плодов, обладающих в верхней своей 
части крупными скругленными крыловидными выростами. Кроме Ь. сатревіге, 
в этом подроде из секции Ьеріа имеется Ь кігіит (Б.) 8т. — представитель се¬ 
верного и восточного Средиземья, кроме того, Ь. ^Іавіі/оііит ОевБ (Сев. Африка), 
Ь гі^ісіит Ротеі (Сев. Африка) и представители секции Сагсіатоп. 

8есІ. 3. Ьеріа (Оевѵ.) ОС. 1821, Яе§. Ѵе§. 5увІ. №і. 2 : 534. — Ьеріа Оевѵ. 1814, 
Іоигп. Воі. 3 : 166. — Ьавіоріега Апсігг. 1821, іп ОС. Яе§. Ѵе§. 8увІ. Ыаі. 2 : 534. 

Бесіоіурив (Оогоіеуеѵ, Ь.1.): Ь. сатревіге (Б.) Аіі. 

Секция объединяет виды с цельными, охватывающими стебель стеблевыми 
листьями. 

11. Ь. сатревіге (Б.) Аіі. 1812, Ногі. Кеѵѵ. ей. 2, 4 : 88; БебеЪ. 1842, Е1. Яовв. 
1 : 204; Буш, 1939, Фл. СССР, 8 : 506; Гроссгейм, 1950, Фл. Кавк. 2-е изд. 4:117; 
Котов, 1979, Фл. европ. части СССР, 4 : 58. — ТЫаврі сатревіге Б. 1753, 5р. Р1. : 
646. — Ьеріа сатревігів (Б.) Оевѵ. 1814, Іоигп. Воі. Аррі. (Рагів) 3 : 165. — К. по¬ 
левой. 

Описан из Европы: «іп Еигорае агѵів, ѵіів аг§і1І08Із». Бесіоіурив (Оогоіеуеѵ, Ь.1.): 
НегЬ. ЕІКЫ 825/8. 

ЗП; ВП; ЗК: Адаг.-Пшиш., Бело-Лаб., Уруп.-Теб.; ЦК; ВК; СЗЗ; 33: Туап.-Адл., 
Абх., Рион.-Квир., Адж.; ЦЗ; ВЗ: Мург.-Муровд., Караб.; ЮЗЗ: Араг.; ЮЗ: Ерев., 
Ю. Караб. — Указан для 33: Инг.-Рион. (Лачашвили, 1979 : 188); ВЗ (Карягин, 
1953 : 150): Алаз.-Агрич., Н. Кур. 


1970 



Европа; Юго-Зап. (Турция), Воет. (Китай) Азия; Сев. Америка (заносное); Юго- 
Вост. Австралия (заносное). 

V—VII. 15—45. Двулетник, терофит. Поля, дороги, откосы железнодорожной 
насыпи, залежи, сорное. 

8есІ. 4. Сагсіатоп ОС. 1821, Яе§. Ѵе§. 8увІ. Ыаі. 2 : 528, 533. — 8есІ. Ьеріосаг- 
сіатоп ТЬеІІ. 1906, іп Ѵіегі 2іігсЬ. паШгГ. Оевеіі. 51 : 146. — ТЫазрШіит БрасЬ, 
1838, Нізі. №1. Ѵе§. РЬапег. 6 : 557. — Сагсіатоп (ОС.) Роигт. 1868, іп Апп. 5ос. Ыпп. 
Ьуоп, Ыоиѵ. вёг. 16 : 338. 

Ьесіоіуриз (ОогоГеуеѵ, Ь.1.): Ь. заііѵит 1^. 

Секция объединяет виды с перистыми (от лопастных до раздельных), неохва¬ 
тывающими стебель стеблевыми листьями. Здесь представлены некоторые арид¬ 
ные эфемеры Средиземноморья, в том числе А. зріпозит Агб. и А. зріпезсепз ОС. 
Отчасти благодаря своей эфемерности они обладают очень ранней склерофиза- 
цией стеблевых тканей. В результате на стадии начала плодоношения у расте¬ 
ний формируются довольно прочные с сильным одревеснением стебли, ветви июси 
соцветия. Оси стеблей и соцветий у них обычно заканчиваются прочным остро- 
конечием. 

12. А. заііѵит Ь. 1753, 5р. Р1. : 644; ЬесіеЬ. 1842, Р1. Яо88. 1 : 203; Буш, 1939, 
Фл. СССР, 8 : 508; Гроссгейм, 1950, Фл. Кавк. 2-е изд. 4:117; Котов, 1979, Фл. ев- 
роп. части СССР, 4 : 58. — Ьеріа заііѵа (Ь.) Беву. 1814, Іоит. Воі. Аррі. (Рагів) 
3 : 165. — К. посевной. 

Описан по культивируемым образцам неизвестного происхождения. Ьесіоіу- 
рив (РахѵсеН е! Яепбіе, 1914, Р1. Ѵатаіса, 3 : 243): НегЪ. ЫБПЧ 824/11. 

V—VII. 30—60. Однолетник, терофит, умеренный галофит. Культивируется 
повсеместно как ценное пряное овощное растение, иногда дичает. Родина — Сев. 
Африка. 

Из ряда ярких особенностей этого вида следует упомянуть о его семядольных 
листьях, которые имеют уникальную для семейства трехлопастную структуру. 
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ЗІШМАКѴ 

ТЬе ^епия ЬерШит оГ іЬе Саисазіап Лога іпсіибсз 12 зресісз (Ь. гисіегаіе, Е. ріппаЧ/Ыит, 
Б. ѵіг^іпісит, Р рег/оііаіит, Е. ѵехісагіит, Р Іаіі/оііит, Е. сгаллі/оііит, Б. Іугаіит, Б. репісит, 
Р ритііип, Р сатреліге , Р Шіѵит ). А пе\ѵ яуяіст оГ ЕерШит ія ргеяепіеб Неге. ТЬе §спия іпсіи- 
бея 2 яиЬ§спега, 4 яесііоп, 4 яиЬяесІіопя. 
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НОВЫЕ ДЛЯ ФЛОРЫ АЛТАЙСКОГО КРАЯ ВИДЫ 
СЕМЕЙСТВА ОЯСНШАСЕАЕ 

О. V. 2 0ЬОТОѴ. 5РЕСІЕ5 ОР ОКСНЮАСЕАЕ 14ЕЗУ ТО АЬТАІ ТЕККІТОКѴ 

Институт водных и экологических проблем СО РАН 
656038 Барнаул, ул. Молодежная, 1 
Факс: (3852) 240396 

Е-шаіІ: 2о1оІоѵ@і\ѵер.а5и.ги, 4ао-роеіту@уа.пі 
Поступила 27.11.2007 

Приведены сведения о находке в Быстроистокском районе двух новых для Алтайского края ви¬ 
дов и родов сем. ОгсНісІасеае — Зрігапікез атоепа , ЫеоІІіа пісіиз-аѵіз. 

Ключевые слова: флора. Алтайский край, Огскісіасеае. 

В ходе экспедиционных работ 2007 г. Лаборатории эколого-географического 
картографирования Института водных и экологических проблем СО РАН в Быст¬ 
роистокском р-не Алтайского края были обнаружены два новых для флоры пред¬ 
ставителя сем. Огскісіасеае. 

Ерігапікез атоепа (ВіеЬ.) 8ргеп§. 1826, Буві. Ѵе§. 3 : 708; Иванова, 1987, 
Фл. Сиб. 4 : 140. Собран: Алтайский край, Быстроистокский р-н, окр. с. Быст¬ 
рый Исток, пойменные луга (15 VII 2007. А. Г. Вотинов). Определен: 12 XI 2007. 
Д. В. Золотов. Единственный оригинальный лист гербария отправлен в БИН 
РАН (ЬЕ). Е. В. Иванова во «Флоре Сибири» (1987 : 140) указывает Зрігапікез 
атоепа для пограничных с Алтайским краем регионов: Новосибирская и Кеме¬ 
ровская области. Республика Алтай. В более поздних флористических сводках 
по территории Алтайского края (Шауло, 2003; Силантьева, 2006) вид отсутст¬ 
вует. 

ИеоШа пісіиз-аѵіз (Ь.) ЯісЬ. 1817, ОгсЫб. Еиг. Аппоі. : 37; Иванова, 1987, Фл. 
Сиб. 4 : 142. Собран: Алтайский край, Быстроистокский р-н, окр. с. Акутиха, уро¬ 
чище Мысы, сосновый лес на гриве среди ивово-березовой согры (16 VII 2007. 
Д. В. Золотов, Д. В. Черных, А. Е. Ножинков). Определен: 12 XI 2007. Д. В. Зо¬ 
лотов. Оригинальный гербарный лист хранится в Гербарии Алтайского госунивер¬ 
ситета (АЬТВ), единственный дубликат отправлен в БИН РАН (ЬЕ). Е. В. Ивано¬ 
ва (1987 : 142) во «Флоре Сибири» приводит Иеоіііа пісіиз-аѵіз для пограничных 
с Алтайским краем регионов: Новосибирская и Кемеровская области. Республи¬ 
ка Алтай. Д. Н. Шауло в «Определителе растений Алтайского края» (2003: 507) 
указывает на возможность нахождения вида на Салаирском кряже. В новейшем 
«Конспекте флоры Алтайского края» (Силантьева, 2006) вид отсутствует. 

В настоящий момент Ерігапікез атоепа и Ыеоіііа пісіиз-аѵіз известны из единст¬ 
венных местонахождений и являются представителями новых для флоры Алтай- 
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ского края родов семейства. В этой связи рекомендуется включение их в следую¬ 
щее издание Красной книги Алтайского края как редких на его территории видов 
с широкими ареалами. 
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ШІ5А РАѴЬОѴЫА РЕКЕ5ТЕNКО (СЖ ТНЕ 70-ѴЕАК5 АНМІѴЕК5АКѴ) 

Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН 
197376 С.-Петербург, ул. Проф. Попова, 2 
Поступила 17.06.2008 

14 декабря 2007 г. исполнилось 70 лет ведущему научному сотруднику Лабора¬ 
тории альгологии Ботанического института им. В. Л. Комарова (БИН) РАН, докто¬ 
ру биологических наук Луизе Павловне Перестенко. 

Л. П. родилась в г. Ворошиловграде (Луганске) в доброй хорошей семье. 
Ее отец, Павел Михайлович Перестенко, работал сначала преподавателем истории, 
а затем директором средней школы в Курской обл. Мать, Валентина Михайловна 
Перестенко (учительница младших классов), преподавала в одной школе вместе с 
мужем. Помимо Л. П. в семье росли старший брат Вячеслав и младшая сестра Еле¬ 
на. Дед, казак Михаил Изотов, воевал в I Мировую войну и скончался в 28 лет от ту¬ 
беркулеза, полученного в окопах. Перед Великой Отечественной войной, в 1940 г., 
отца Л. П. призвали на военную службу. В детской памяти сохранился образ моло¬ 
дого отца, который подъезжает к дому на коне, подхватывает восхищенную дочку 
и сажает впереди себя. Начало войны семья встретила в Курской обл., откуда была 
эвакуирована в Воронежскую обл. — в г. Борисоглебск. Их постоянно бомбили. 
В памяти Л. П. остались мгновения, как она, маленькая беззащитная девочка, стоит 
посреди небольшой безлюдной площади, прижавшись к водопроводной колонке, 
в небе идет тяжелый воздушный бой, пулеметные очереди сбивают со стен до¬ 
мов штукатурку и выбивают пыль из камней брусчатки. Весь ужас этой ситуации 
Л. П. поняла значительно позднее. Она вспоминает, как зимой 1942 г., в эвакуации, 
в их доме ноявился забинтованный после ранения в сражении под Моеквой отец. 
Проезжая в санитарном поезде город, в котором жила семья, он сумел, восполь¬ 
зовавшись задержкой поезда, достать машину и приехать на полчаса, фактически 
только взглянуть на жену и детей. 

После войны отец остался служить в армпи, и семья сопровождала его в переез¬ 
дах по стране. 

До 1954 г. Л. П. сменила 6 школ в городах Калининградской обл., Эстонии, Лат¬ 
вии и в Ленинграде. Особенно ей запомнилась школа в маленьком эстонском го¬ 
родке Тапа. Русскую школу возглавлял замечательный педагог, эстонец по нацио¬ 
нальности, Эвальд Янович, литературу читала преподаватель вуза из Москвы Ири¬ 
на Михайловна Муравьева. В школе работали кружки, в том числе драматический, 
который активно посещала Л. П. Училась она хорошо, увлекалась литературой, ис- 
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Рис. 1. Л. П. Псрестенко. 


торией и физикой. В августе 1954 г. семья при¬ 
ехала в Ленинград. Окончив среднюю школу, в 
1956 г. Л. П. поступила в Ленинградский госу¬ 
дарственный университет (ЛГУ). В Университе¬ 
те ей особенно запомнились лекции Ю. И. По¬ 
лянского и Б. П. Токина. Детская любовь к морю 
определила выбор Л. П. — на кафедре низших 
растений она отдала предпочтение морским во¬ 
дорослям. Курсовую и преддипломную прак¬ 
тики Л. П. проходила на Баренцевом море в 
Мурманском морском биологическом институте 
(ММБИ) в Дальних Зеленцах. В 1961 г. она за¬ 
щитила дипломную работу. Научным руково¬ 
дителем была старший научный сотрудник БИН 
Анна Дмитриевна Зинова. 

На первом курсе Л. П. серьезно увлеклась 
драматическим искусством. Университетским 
театральным кружком руководила молодая акт - 
риса Алиса Фрейндлих, которая оценила ее спо¬ 
собности и посоветовала бросить университет 
и поступать в Театральный институт. По окон¬ 
чании университета Л. П. занималась в драма¬ 


тическом кружке ДК им. Ф. Э. Дзержинского вместе с широко известной сейчас 


актрисой Татьяной Васильевой. Однако стать профессиональной актрисой Л. П. 


не захотела. 


После окончания университета Л. П. предложили аспирантуру на Кафедре низ¬ 
ших растений, но она отказалась поступать, поскольку хотела работать в ММБИ. 
Заявка на молодого специалиста вовремя не поступила, и тогда благодаря хлопотам 
А. Д. Зиновой она была принята в Ботанический институт. А. Д. Зинова была веду¬ 
щим специалистом страны по водорослям-макрофитам. Знающий, преданный де¬ 
лу, доброжелательный и глубоко порядочный человек, она притягивала к себе лю¬ 
дей — коллег, студентов и аспирантов, хотя преподавательской работой в вузе не 
занималась. Для всех них и для Л. П. она была Учителем с большой буквы. 

Свою научную деятельность Л. П. начала с выполнения рисунков к монографии 
А. Д. Зиновой «Водоросли южных морей СССР». Это был период вхождения в спе¬ 
циальность, овладения профессиональными навыками и культурой исследования. 

А. Д. Зинова предоставила возможность своим ученикам — лаборантам Ю. Е. 
Петрову, К. Л. Виноградовой и Л. П. Перестенко с первых дней пребывания их в 
БИН вести научно-исследовательскую работу. Л. П. стала изучать красные водо¬ 
росли дальневосточных морей СССР. Однако, работая в экспедициях, Л. П. собира¬ 
ла и изучала материал и по другим группам макрофитов — зеленым и бурым во¬ 


дорослям. 

В 1961, 1962 гг. в экспедициях ММБИ и Всесоюзного научно-исследователь¬ 
ского института рыбного хозяйства и океанографии (ВНИРО) в Баренцевом море 
она изучала видовой состав макрофитов Мурманского побережья до границы с Нор¬ 
вегией. В дальнейшем она работает в дальневосточных морях в экспедициях Зоо¬ 
логического института (ЗИН) АН СССР и Института биологии моря (ИБМ) ДВО 
АН СССР. В 1964 и 1965 гг. Л. П. собирает материал на материковом шельфе Япон¬ 
ского моря, в 1967 г. — на Курильских (Итуруп, Уруп, Симушир и Парамушир) и 
в 1972 г. — на Командорских островах. В 1972 г. она защитила диссертацию на со- 
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Рис. 2. Охотское море, 
Гижигинская губа, август 1973 г. 


искание ученой степени кандидата биологических наук «Эколого-географический 
обзор флоры водорослей залива Посьета (Японское море)». 

После защиты диссертации Л. П. продолжает исследования в заливе Шели- 
хова (1973), на западном и юго-западном побережьях Охотского моря (1978), охо¬ 
томорском побережье Сахалина (1974), на тихоокеанском побережье Камчатки и 
Берингова моря (1975) и в заливах Посьета и Петра Великого в Японском море 
(1981—1983, 1989). 

В 1988 г. по этим материалам Л. П. Перестенко защитила докторскую диссерта¬ 
цию «Красные водоросли (КИосіорИуІа) северо-западной части Тихого океана». 

В 1988—1989 гг. Л. П. приняла участие в международной экспедиции на иссле¬ 
довательском судне «Академик Несмеянов» на Сейшельские острова в Индийском 
океане, где работала вместе с американскими и вьетнамскими коллегами. 

Л. П. Перестенко работает в области систематики, филогении, биогеографии 
и фитоценологии морских бентосных водорослей. 


6 Ботаннмескиіі журнал, № 12. 2008 г. 
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Рис. 3. В Лаборатории альгологии. 1978 г. 


Предметом многолетней научной деятельности Л. П. стали такие фундамен¬ 
тальные и давно существующие разделы естествознания, как системное изучение 
различных групп организмов, флор и растительности в современном их состоянии 
и историческом аспекте. Главной задачей было на основе бентосных водорослей 
дальневосточных морей России составить представление о северотихоокеанской 
флоре в развитии и постараться представить направленность этого процесса и его 
скорость. 

Для понимания флористических закономерностей в круг исследуемых проблем 
ею были включены проблемы онтогенеза, жизненных циклов, размножения и эво¬ 
люции красных ( Яіюсіорііуіа ) и бурых ( Ркаеорігуіа ) водорослей. 

В процессе изучения свойств этих групп организмов на разных стадиях онтоге¬ 
неза по изменениям в способе роста Л. П. были выделены узловые моменты в мор¬ 
фогенезе многоклеточных бентосных водорослей. 

Периодизация онтогенеза, т. е. определение переломных моментов в развитии 
особи, позволили Л. П. сопоставить онтогенезы изучаемых организмов и в сравне¬ 
нии понять эволюцию жизненных циклов и эволюцию Кігосіорііуіа и Рііаеорігуіа 
в целом. 

В середине прошлого века сформировалось определенное представление о жиз¬ 
ненных циклах у ЯІюсІорНуга , которое ныне общепринято и заключается в следую- 
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щем. Исходным гипотетическим циклом, ныне не существующим, был назван три¬ 
генетический изоморфный гаплодиплофазный. Три формы развития в цикле не¬ 
зависимы друг от друга и морфологически одинаковы: гаплоидный гаметофит и 
диплоидные карпоспорофит и спорофит. Из этого цикла произошли все остальные 
в результате редукции карпоспорофита (у всех Ккосіоркуіа) или спорофита в па¬ 
разитическом состоянии на гаметофите, или неотенического развития спорофита, 
или включения гаметофита в онтогенез спорофита. 

Явления, наблюдаемые в природе, и данные по исследованиям в культуре поз¬ 
волили Л. П. иначе объяснить жизненные циклы Ккосіоркуіа. 

Сопоставление индивидуального развития у водорослей по периодам развития 
привело Л. П. к выводу о том, что эволюция онтогенеза у многоклеточных водорос¬ 
лей и в конечном счете жизненных циклов осуществляется преимущественно пу¬ 
тем надставок, которые в ряде случаев сочетаются с архаллаксисом. Девиации про¬ 
исходят реже. Суть же надставок заключается в том, что кладомная организация с 
момента изменения способа роста надстраивается над неизмененной организацией 
протонемы. Неотения, как известно, в эволюции — явление вторичное. Из этого 
следует, что исходный изоморфный цикл включал формы развития примитивного 
строения, а не такие, какими их считали 1. Реібтапп (1952) и Р. Ма§пе (1970) — 
морфологически полными, имеющими протонему и кладом. С этих позиций Кко¬ 
сіоркуіа можно охарактеризовать как группу, которая прошла путь прогрессивной 
эволюции и включает первично примитивных представителей, т. е. в этом отноше¬ 
нии ничем не отличается от других крупных естественных прогрессивно эволю¬ 
ционирующих групп организмов. 

Известно, что у организмов с половым размножением в цитологическом цикле 
происходит смена ядерных фаз. То разнообразие морфологических циклов, кото¬ 
рое существует в природе, «есть не что иное, считает Л. П., как реализация в жиз¬ 
недеятельной (физиологически активной) эволюционирующей форме одной или 
двух фаз. Нереализованная фаза сохраняется в ряду обязательных клеточных пре¬ 
образований. Развитие в циклах идет по общей программе, которая реализуется в 
двух индивидуумах, соединенных друг с другом клетками размножения. При выпа¬ 
дении стадий и даже целых периодов в онтогенезе спорофита и гаметофита разви¬ 
тие одного индивида без перерыва переходит в развитие другого. Эта программа 
целиком осуществляется в период одного онтогенеза. Спорофит и гаметофит сое¬ 
диняются, т. е. переходят на физиологический уровень целостности, мииуя клетки 
размножения, посредством которых они индивидуализируются». 

Именно с этих позиций оценивает Л. П. разнообразие жизненных циклов и при¬ 
роду адельфопаразитизма у красных водорослей. 

Изучение жизненных циклов красных водорослей помогло Л. П. понять и сфор¬ 
мулировать сущность этого явления как определенный этап в эволюции индиви¬ 
дуальности (онтогенеза) и как низший надорганизменный уровень целостности. 
Т. е. жизненный цикл, по мнению Л. П., — этап в эволюции онтогенеза. 

Существовала ли в циклах Ккосіоркуіа третья форма развития — карпоспо¬ 
рофит? В мировой литературе его существование не подвергается сомнению. 
Исследования Л. П. в этой области привели ее к выводу, что этой формы разви¬ 
тия никогда и не было. По-видимому, развитие зиготы іп вііи с образованием го- 
нимобласта и карпоспор у красных водорослей следует рассматривать как законо¬ 
мерные этапы, как особенность полового размножения первично неподвижными 
клетками, которое завершается мультипликацией зиготы. Иными словами, по мне¬ 
нию Л. П., половое размножение у Ккосіоркуіа — это специализированная форма 
конъюгации. 
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Сравнительно анатомическое и морфологическое изучение онтогенеза и жиз¬ 
ненных циклов у водорослей послужило для Л. П. основой ее исследований в обла¬ 
сти филогении КкосіоркуШ и РкаеоркуШ. 

При установлении филогенетических связей ею учитывались особенности инди¬ 
видуального развития, жизненных циклов, репродуктивной системы, принцип строе¬ 
ния слоевища, тип прорастания спор. Филогенетические связи анализировались на 
уровне вида, рода, семейства и порядка: Были получены следующие результаты. 

Так как КкосіоркуШ — группа родственных организмов, формообразование в 
ней находит отражение не только в легко фиксируемых дивергенциях, но и трудно 
выявляемых, широко распространенных, являющихся эволюционной нормой па¬ 
раллелизмах. В эволюции формы развитие может идти от различия (или сходства) в 
прорастании эмбриоспоры к сходству (или различию) в строении проталлия и от 
него к различию (или сходству) в строении кладоталлия. Явления параллелизма на¬ 
ходят отражение в распределении видов по родам: виды, отнесенные по морфоло¬ 
гическим признакам к одному и тому же роду, необязательно являются близкород¬ 
ственными и близкородственные виды могут быть отнесены к разным родам. То же 
наблюдается и при выявлении взаимосвязей родов из разных семейств. Вследствие 
этого филогения группы как исторический процесс не может быть представлена ни 
как древо, ни как «веер» пли «гребенка», поскольку она имеет ретикулипш-дивер- 
гентный характер. Каждый крупный такеон, будь то семейство или порядок, харак¬ 
теризуется наличием корреляционной системы характерных признаков или от¬ 
сутствием таковой. Как следствие этого любой таксон имеет «закрытые» или «от¬ 
крытые» границы и в процессе эволюции последние пополняют друг друга. 
Процессы дивергенции преобладают, что ведет в конечном результате к форми¬ 
рованию естественных групп, какой является группа КкосіоркуШ. 

Изучение индивидуального развития у бурых водорослей и применение онтоге¬ 
нетического принципа в филогении позволило Л. П. создать оригинальную филоге¬ 
нетическую систему РкаеоркуШ, существенно отличающуюся от общепризнанных 
систем того времени, основанных на изучении и сравнении жизненных циклов и 
структуры слоевища в постэмбриональном периоде развития. 

Существует около десятка филогенетических систем РкаеоркуШ. В широко 
известной филогенетической системе шведского ученого Н. Куііп (1933, 1937) по 
сходству (различию) в жизненных циклах и морфологическом строении от обще¬ 
го предка расходятся три эволюционные линии. Эти линии представлены им как 
классы Ізо§епегаШе, Не(его§епегаШе и Сусіозрогеае. В классе Неіегоуепегаіае в 
соответствии с нитчатой или паренхимной структурой различаются два подкласса: 
Наріозііскіпае и Роіузііскіпае. Первый подкласс объединяет порядки Скогсіагіа- 
Іез, Крогоскпаіез, Оезтагезііаіез, второй — порядки РипсШгіаІез, Оісіуозіркопаіез, 
Ьатіпагіаіез. К линии Іяоуепегаіае отнесены Зркасеіагіаіез, Есіосаграіез, Сиііе- 
гіаіез, Тііоріегісіаіез, ОісСуоіаІез. Порядок Рисаіез составляет самостоятельную ли¬ 
нию (класс) Сусіозрогеае. 

На основании анализа большого объема литературных источников и собст¬ 
венных данных, сравнительного изучения эмбрионального развития (помимо изу¬ 
чения морфологии и жизненных циклов), а также анализа распространения бурых 
водорослей в Мировом океане и их родственных связей Л. П. показала, что в груп¬ 
пе РкаеоркуШ существуют две главные эволюционные линии. К одной из них от¬ 
носятся полиспоровые организмы с одноклеточной иедробящейся эмбриоспорой, 
прорастающей в нить, к другой — олигоспоровые и полиспоровые организмы, 
с дробящейся эмбриоспорой, образующей многоклеточную паренхимную нодулу, 
также прорастающую в нить. 
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Первую эволюционную линию составляют порядки Есіосаграіев, СкоЫагіаІев, 
Оісіуовіркопаіев, Зсуіовіркопаіев, Сиііегіаіев, 8рогоскпаІев, Оевтагевііаіев и Ьаті- 
пагіаіев. В этой линии эволюции по сходству простейших форм таллома — протал¬ 
лия и протонемы — следует выделить две ветви развития. Одна из них объединяет 
порядки Есіосаграіев , СкоЫагіаІев, йісіуовіркопаіев, 8суіовіркопаІев и Сиііегіаіев, 
другая — 8рогоскпаІев, Оевтагевііаіев и Ьатіпагіаіев. 

Вторую эволюционную линию составляют сохраняющие многоклеточную па¬ 
ренхимную нодулу порядки ТіІорІегШаІез, 8ркасеІагіаІев, Оісіуоіаіев и Рисаіев. 
В этой линии нить образовалась не сразу, так как вначале эмбриоспора образовы¬ 
вала, по-видимому, некрупное многоклеточное паренхимное слоевище, на кото¬ 
ром позднее возникла и эволюцнонно закрепилась однорядная нить. Паренхимные 
структуры у современных водорослей возникли из нити, т. е. вторично. 

На основании изучения представителей порядка Ьатіпагіаіев в дальневосточ¬ 
ных морях России, анализа литературных данных, а также сравнительного анализа 
онтогенеза у многоклеточных бентосных водорослей Л. П. была показана роль пе- 
доморфоза в эволюции Іатіпагіаіев, в результате которого сформировался до¬ 
минирующий на бореальном шельфе род іатіпагіа и распространенный в южном 
полушарии род Ьеввопіа. Ею было сделано заключение, что наиболее древними в 
группе Ьатіпагіаіев являются представители с наиболее сложной морфологией, от¬ 
носимые к сем. Ьеввопіасеае, которые населяют наиболее стабильные в леднико¬ 
вую эпоху пограничные воды бореальной и тропической зон. Был сделан вывод 
об огромном значении педоморфоза в формировании других таксономических 
групп и кайнозойской бентосной флоры в целом. 

Опубликованная в 1972 г. филогенетическая система Л. П. в основных своих 
положениях получила подтверждение в работах Ь. О. ОшеЫ, О. \Ѵ. Башкіеге (1992), 
О. \Ѵ. Баипбегз, О. Т. КгаЛ (1995), I. Н. Тап, БгиеЫ (1996), сделавших свои заклю¬ 
чения на основе молекулярных данных. 

Филогенетические исследования Л. П. в соединении с биогеографическими 
позволили ей проанализировать эволюцию флоры Ккойоркуіа в северной части 
Тихого океана и эволюцию РкаеоркуШ в Мировом океане. 

Анализ Л. П. распространения, родственных связей видов и родов и внутриви¬ 
довой дифференциации бореальной тихоокеанской флоры Ккойоркуіа показал су¬ 
ществование нескольких центров формообразования, позволил проследить мигра¬ 
ционные пути и установить контакты исследуемой флоры с другими флорами Ми¬ 
рового океана. 

В целом флорогенетический анализ позволил Л. П. заключить, что в позднем 
кайнозое умеренноводная тихоокеанская приазиатская флора вступает в значитель¬ 
ные обменные контакты с умеренноводными флорами иного происхождения (аме¬ 
риканской, аустральной и аркгатлантической); индо-весшацифической элемент даль¬ 
невосточной флоры Ккосіоркуіа сосредоточен в основном на южных ее окрациах. 

Анализируя собственные данные по филогении, собственные и литературные 
данные по распространению и условиям обитания Ркаеоркуіа в Мировом океане 
со времени происхождения группы (по данным молекулярных исследований пред¬ 
положительно не ранее триаса — 200 млн л. н., возможно в мелу), Л. П. пришла 
к заключению, что в современной флоре бурых водорослей сосуществуют 3 раз¬ 
новременные флоры: фукусовая—диктиотовая, по-видимому, мел—палеогеновая 
флора, ламннариоидная аустральная палеогеновая (эоцен—-олигоценовая) флора 
и ламинариевая бореальная миоцен—плиоцен—плейстоценовая флора. 

Разделяя убеждения сторонников гипотезы, утверждающей, что именно вклю¬ 
чение льда — неустойчивого физического тела, обладающего значительной тепло- 
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емкостью, — в систему материки—вода—атмосфера обусловило кардинальные 
перестройки в биосфере: вымирание широко распространенных до тех пор аммо¬ 
нитов, белемнитов, динозавров и эволюцию и распространение млекопитающих и 
покрытосеменных на суше, — Л. П. пришла к заключению, что эти изменения так¬ 
же привели к возникновению и эволюции Ркаеоркуіа. 

Изучение распространения и экологии видов флоры северной части Тихого 
океана и формируемых ими сообществ позволило Л. П. выявить некоторые законо¬ 
мерности их распределения в литоральной и сублиторальной зонах, уточнить био- 
номическую структуру литоральной и сублиторальной зон Японского моря и внес¬ 
ти изменения в общепринятую биогеографическую систему зон и подзон, допол¬ 
нив ее системой иитерзон. 

Анализируя распределение литоральных сообществ и режим осушения и увлаж¬ 
нения литоральной зоны материкового побережья Японского моря, создаваемого 
приливо-отливными колебаниями неправильною полусуточного периода, сезон¬ 
ными колебаниями муссонного характера с полугодовым периодом и многолетни¬ 
ми колебаниями с периодом в несколько лет, Л. П. пришла к выводу, что литоральная 
зона есть зона периодических колебаний уровня моря и что приливная литораль, 
превышающая по вертикали 0.5 м, — так называемая «вайановская» литораль — 
есть частный елучай литорали, характеризующийся значительным преобладанием 
приливной амплитуды над неприливной. В результате проведенного исследования 
была разработана схема вертикального деления литорали материкового побережья 
Японского моря, существенно отличающаяся от общепринятых схем. 

Итогом изучения распределения растительных сообществ в сублиторальной 
зоне теплоумеренных морских водоемов и изменения экологических факторов, 
влияющих на их распределение, стала оригинальная схема деления сублитораль¬ 
ной зоны Японского моря, модифицированная в сравнении с широко известными 
схемами, предложенными для морских бассейнов. 

Сезонные флорцетические и фитоценотические исследования Л. П. в заливе 
Посьета (Японское море) дали ей возможность установить связь между экологией, 
биологией и распространением видов Ккойоркуіа, Ркаеоркуіа, Скіогоркуіа и опре¬ 
делить роль каждой группы в формировании флоры, оценив различия между ними 
в способах расселения в Мировом океане. 

Изучая термопатию видов как определенную потребность в тепловой энергии, 
измеряемой градусами температуры, Л. П. объединила виды со сходной энергети¬ 
ческой потребностью в группы эври-, стенотермных и олиго-, мезо- и мегатермных 
видов. 

Было выяснено, что термопатия и ее соответствие географическому распростра¬ 
нению существенно различаются по таксономическим группам водорослей. Наи¬ 
большее соответствие термопатии распространению наблюдается у Скіогоркуіа, в 
меньшей степени оно выражено у Ркаеоркуіа и Ккойоркуіа. Термопатические ха¬ 
рактеристики у зеленых водорослей залива беднее, чем у красных и бурых водорос¬ 
лей: зеленые водоросли Посьета разбиваются на 3 термопатические группы, бу¬ 
рые — на 4 и красные — на 5. Наиболее полно и дифференцированно реагируют на 
условия обитания красные водоросли и среди них — виды низкобореалыюй груп¬ 
пы; за ними следуют бурые водоросли интерзональной группы. 

Специфику распределения видов Скіогоркуіа, Ркаеоркуіа и Ккойоркуіа по фи¬ 
тогеографическим и термопатическим группам Л. П. объясняет наибольшей интен¬ 
сивностью видообразования (и родообразования) в последней из них. Преоблада¬ 
ние у красных водорослей групповой приспособляемости над видовой в сравнении 
с двумя другими отделами является, как считает Л. П., проявлением крайней спе- 
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циализации полового размножения как формы конъюгации и имеет результатом 
их существенное количественное преобладание. 

Подводя итоги изучения биологии, экологии и распространения видов фло¬ 
ры залива Посьета, Л. П. приходит к заключению, что в зональной фитогеографии 
термопатические градиенты находят свое отражение в совпадении однозначных 
с ними изотерм с границами зон. 

Известно, что индивидуальное развитие и жизненные циклы у водорослей 
имеют определенные температурные градиенты. Этим градиентам на темпера¬ 
турной шкале соответствуют значения 0, 5, 10, 15, 20, 25 °С. 

Сезонные исследования Л. П. в заливе Посьета, расположенного в пределах 
бореально-тропической интерзоны, показали, что одним из наиболее важных гра¬ 
диентов в индивидуальном развитии, в циклах развития видов, обитающих в зали¬ 
ве, фитоценотических и флористических изменениях является температура 15°. 

Северная граница бореально-тропической интерзоны в северо-западной аква¬ 
тории Тихого океана совпадает с июльской изотермой 15°, южная — с зимней ян¬ 
варской изотермой 15°. Граница между низкобореальной и высокобореальной под¬ 
зонами у берегов Азии также совпадает с летней изотермой 15°, но не июльской, 
а августовской. В низкобореальной подзоне за пределами интерзоны температура 
воды выше 15° держится в течение более короткого времени, а на границе с нысоко- 
бореальной иодзоиой это время сокращается до нуля. 

Из этого следует вывод, что соответствующие фитогеографическим границам 
изотермы могут быть найдены только эмпирически. 

Такое осмысление зональных фитогеографических явлений дает Л. П. основа¬ 
ние отказаться от системы примыкающих друг к другу равнозначных зон Сетчелла, 
с границами, выделенными по летним, августовским, изотермам, которая не отра¬ 
жает истинного характера географической дифференциации флоры, и критически 
отнестись к системе зон и подзон А. Д. Зиновой (1962), которая хотя и основана 
на изучении ареала и зональной дифференциации флоры, имеет тот недостаток, 
что выделенные зоны не объединяются (объединяются только подзоны). 

Географический анализ флоры водорослей Тихого океана и северо-восточной 
части Атлантического океана, основанный на изучении ареала таксономической 
единицы (прежде всего ареала вида), позволил Л. П. дополнить систему зон и под¬ 
зон А. Д. Зиновой системой интерзон и уточнить фитогеографические границы 
в северной Пацифике, соотнеся их с границами зон, подзон и интерзон. Крайние 
границы подзон в модифицированной системе совпадают с границами зон (как в 
системе А. Д. Зиновой), границы интерзон смещены относительно и тех, и других, 
т. е. интерзонами выделяются флористические переходы, существующие между 
зонами и подзонами. 

Изучение и анализ видовой изменчивости (индивидуальной, возрастной, эколо¬ 
гической, географической) и монографическая работа с наиболее трудными в так¬ 
сономическом отношении представителями дальневосточной флоры имели ре¬ 
зультатом описание 1 нового для науки семейства, 9 родов, 26 видов, 10 внутри¬ 
видовых таксонов; предложено более 20 таксономических комбинаций. 

В числе опубликованных Л. П. работ 2 монографии «Водоросли залива Петра 
Великого» (1980) и «Красные водоросли дальневосточных морей России» (1994). 
Обе они основаны на оригинальном материале (синонимика, описания таксонов, 
экология, распространение, биогеографическая характеристика). Готовится к пуб¬ 
ликации новая монография но бурым водорослям Японского моря. 

В течение ряда лет Л. П. являлась куратором Гербария водорослей Лаборатории 
альгологии. Зная историю его создания, понимая, какую бесценную информацию 
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несет каждый гербарный образец, она требовательно относится к его сохранению 
и развитию. Ее сборы из Баренцева моря, дальневосточных морей и Индийского 
океана — весомый вклад в фонд Гербария. 

Л. П. щедро делится своими знаниями со специалистами, которые на протя¬ 
жении многих лет приезжают к ней на длительную стажировку из различных ин¬ 
ститутов страны: из ВНИРО, ИБМ, ИОАН, Камчатского филиала Тихоокеанско¬ 
го института географии ДВО РАН, Тихоокеанского института рыбного хозяйства 
и океанографии, СахТИНРО, Дальневосточного государственного университета. 
Руководила курсовыми и дипломными работами студентов кафедры ботаники 
СПбГУ. 

Л. П. — член Международного фикологического общества, входит в состав ред¬ 
коллегии «Новостей систематики низших растений», «Растительных ресурсов», 
была членом редколлегии журналов «Биология моря» и «Альгология» и органи¬ 
затором симпозиума «Эволюция циклов развития у водорослей» на 12-м Междуна¬ 
родном Ботаническом конгрессе (1975 г.). Широкая научная эрудиция и велико¬ 
лепное знание русского языка способствовали повышению качества рецензируе¬ 
мых и редактируемых ею статей. 

Природа наградила Л. П. аналитическим складом ума и исключительной рабо¬ 
тоспособностью. Ее преданность науке, высокая порядочность и честность во всем, 
строгость и требовательность к себе и другим, прямота, справедливость, доброже¬ 
лательность, отзывчивость и скромность вызывают глубокое уважение коллектива 
Лаборатории альгологии и коллег из других институтов, знающих ее по совмест¬ 
ным экспедициям илн стажировавшихся у нее. 

Л. П. вырастила прекрасного сына Павла, который закончил Биолого-почвен¬ 
ный факультет ЛГУ и защитил диссертацию. По специальности он биохимик, рабо¬ 
тает в области нейрохимии, изучает сигнальные системы клетки. У нее растут за¬ 
мечательные внуки — Глеб и Александра. 

От души желаем Луизе Павловне творческого долголетия и доброго здоровья. 
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Мало ныне помнит даже тех ботаников, которыми славился Ботанический ин¬ 
ститут (БИН) им. В. Л. Комарова АН СССР в 60—80-е годы XX в. в нашей стране 
и за рубежом. Казалось бы, в систематике растений память о ее творцах — дол- 
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гая. Систематики обязаны использовать 
труды предшественников; описанные ими 
виды (и названные в их честь), и другие 
таксоны должны отражаться в моногра¬ 
фиях и флорах. Но связать эти труды с 
жившим когда-то человеком, понять в 
них его — труднее. Всего-то два десят¬ 
ка лет назад не стало Андрея Александ¬ 
ровича Федорова, а помнят о нем и, что 
печальней всего, о его трудах очень не¬ 
многие. А ведь это был выдающийся си¬ 
стематик и ботанико-географ, член-кор¬ 
респондент АН СССР! Вот уж подлин¬ 
но — 8іс ігапзіі §1огіа шипсіі. И долг 
мой — снова напомнить об этом замеча¬ 
тельном ученом и человеке, одном из мо¬ 
их учителей. В первую очередь — о его 
трудах. 

Ан. А. Федоров родился 30(17) октяб¬ 
ря 1908 г. в Твери. Там он закончил об¬ 
щеобразовательную школу(2-й ступени) 
и полный курс Педагогического института (в 1929 г.). На становление Ан. А. как 
ботаника (и на его брата Александра, который был старше почти на 2 года, и еше 
на одного замечательного ботаника С. А. Невского, тоже тверитянина) решитель¬ 
ным образом повлиял Алексей Порфирьевич Ильинский, работавший в Твери 
(по совместительству) как профессор, а затем и заведующий кафедрой ботаники. 
А. П. Ильинский — выдающийся ботанико-географ, особенно известный как автор 
единственного оригинального русского труда «Растительность Земного шара», — 
был исключительно эрудированным ботаником (и вообще биологом), глубоким 
знатоком Ч. Дарвина. Не был он чужд и систематики. Основным местом его работы 
в это время был отдел геоботаники Главного Ботанического сада РСФСР (Ленин¬ 
град), где он был зам. заведующего (Н. И. Кузнецова). Одновременно он препо¬ 
давал в Ленинградском университете, читая дополняющий профессорский курс 
Н. А. Буша «Растительность России» — курс «Лесоведение» (на кафедре ботани¬ 
ки, которой заведовал В. Л. Комаров). Кроме того, Ильинский сотрудничал и с 
Н. И. Вавиловым по темам Института прикладной ботаники и новых культур, ка¬ 
сающимся интродукции древесных пород. Братья Федоровы вспоминали, что про¬ 
фессор приезжал в Тверь два раза в месяц с новинками литературы и известиями о 
работах крупнейших ботаников СССР (и мира). Оба брата чувствовали, что они — 
соучастники работ большого коллектива ученых, преданных ботанике. Немудрено, 
что еще на студенческой скамье они активно вошли в науку, и к окончанию курса 
у Ан. А. были уже три опубликованные совместно с братом работы. Одна из них, 
«О реликтовом характере арктоальпийских и степных растений Пинежской фло¬ 
ры» в «Трудах Ленинградского общества естествоиспытателей», была итогом 
двух полевых сезонов (1927—1928), проведенных в таежных районах бассейна 
р. Пинеги (Архангельская обл., а тогда — Северный край), где на ряде обнажений 
по берегам Пинеги нашлось немало совершенно чуждых тайге редких растений 
(до этого о некоторых из них сообщал лишь Р. Поле, проехавший по северной части 
бассейна). Братья Федоровы собрали не только значительно больше, но и справед¬ 
ливо обратил внимание на то, что на обнажениях Пинеги сочетаются виды не толь- 
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ко арктоальпийские, но и лесостепные, и посчитали их (разумеется, не без помощи 
А. П. Ильинского) реликтовыми типами, свидетельствующими о прошлых эта¬ 
пах развития растительности в этих краях. Не могу не отметить то, что в итоговой 
сводке В. М. Шмидта «Флора Архангельской области» (2005) о работе Федоровых 
нет ни слова. 

По окончании института Ан. А. Федоров познакомился по рекомендации 
А. П. Ильинского с Н. И. Вавиловым и был приглашен им на работу в Сухумскую 
станцию его Института (будущего ВИР). Я слышал от многих (и очень разных) уче¬ 
ных, которым довелось встречаться с Н. И. Вавиловым, как умел этот замечатель¬ 
ный ученый и человек вовлечь в работу, заразить своими идеями, буквально очаро¬ 
вать сотрудников даже при кратком общении с ним. Так было и с Ан. А., и этим он 
всегда гордился; более того, именно он назвал в честь Вавилова новый род расте¬ 
ний Ѵаѵііоѵіа Рей. (а было это в 1939 г.!). Начав работы в Сухуми с прикладных 
исследований — серьезных морфологических работ по видам австралийских ака¬ 
ций, интродуцироваиных в Закавказье (и затем ставших популярной цветочно-де¬ 
коративной культурой, в просторечье — «мимозой», завозимой в столицу и другие 
крупные города к празднику 8 Марта), по настоящему жасмину, Ан. А. Федоров 
быстро вошел в круг кавказских ботаников, полюбил Кавказ и стал целенаправлен¬ 
но развиваться как систематик и ботанико-географ, знаток кавказской флоры. Осо¬ 
бенно способствовало тому общение с замечательным систематиком, работавшим 
в Тбилиси, проф. Д. И. Сосновским, о котором Ан. А. нередко уважительно вспо¬ 
минал и в годы моего ученичества. Несомненно, что Д. И. подвигнул Ан. А. Федо¬ 
рова на глубокое освоение латыни, привил ему особый пиетет к класеикам — отцу 
и сыну Декандолям, Эдмону Буассье, рассказал о многих исследователях кав¬ 
казской флоры, с которыми ему доводилось общаться. Именно Д. И. Сосновский 
посоветовал Ан. А. перейти в только что организованный Биологический инсти¬ 
тут Армянского филиала АН СССР. Немаловажно было и то, что еще в Сухуми 
Ан. А. познакомился с учеником Соснонского А. Л. Тахтаджяном, который стал 
после короткого периода работы на Сухумской станции ВИР сотрудником Естест¬ 
венно-исторического музея в Эривани (а гербарий этого музея переходил в новый 
институт). С переездом в Ереван Ан. А. особенно тщательно занимается розоцвет¬ 
ными и бобовыми Кавказа, много путешествует и интенсивно занимается флорой 
высокогорий. Совместно с А. Л. Тахтаджяном он описывает новые виды миндаля, 
совместно с братом монографически изучает изменчивость мушмулы на Кавказе, 
начинает описывать новые виды груш. Одновременно Ан. А. завершает и исследо¬ 
вание дикорастущих видов гороха Кавказа (эта работа стала кандидатской диссер¬ 
тацией Ан. А., защищенной в 1938 г.), описывает новый вид ржи из Армении, а 
в 1939 г. впервые ставит задачу создания «Флоры Еревана» и «Флоры Армении», 
как важнейшей цели работ ботаников Армении. 

В это же время Ан. А. был привлечен к обработке рода Ату§сіаІи$ для «Фло¬ 
ры СССР», которую выполнял И. А. Линчевский. И. А. закавказских видов рода не 
знал, да и не имел хороших материалов по ним (почти все они были в это время в 
Ереване и отчасти — в Тбилиси), да и кавказские материалы гербария БИН РАН 
были уже обработаны Ан. А. Федоровым. Так Ан. А. впервые попал в коллектив 
авторов «Флоры СССР» (обработка миндалей вышла в 1941 г.). 

В Армении Ан. А. провел все годы войны, будучи ученым секретарем Биоло¬ 
гического Института Арм. ФАН СССР, затем — зав. отделом систематики и гео¬ 
графии растений Ботанического Института АН Армянской ССР. Ои продолжал 
работать по сложным группам розоцветных Кавказа и в 1943 г. защитил доктор¬ 
скую диссертацию «Груши Кавказа» (в полном объеме оставшуюся неопубли- 
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кованной), совместно с А. Л. Тахтаджяном подготовил первую флористическую 
сводку по Армении — «Флору Еревана» (опубликованную на армянском языке в 
2 томах в 1946 г.). В 1944 г. В. Л. Комаров при посещении им Еревана приглашает 
Ан. А. на работу в Ленинград, и с 1945 г. Ан. А. — сотрудник БИН АН СССР, 
сначала — зав. Кавказским Гербарием, затем — зав. Лабораторией систематики 
и географии растений БИН. Он вновь вместе с братом почти сразу получает воз¬ 
можность поработать в высокогорьях Средней Азии (в Ферганской (Южно-Кир¬ 
гизской) экспедиции АН СССР), ему поручают обработку основной части сем. Ргі- 
тиіасеае и сем. Сатрапиіасеае для «Флоры СССР», наконец, у Ан. А. появляется и 
своя семья (супруга Ан. А. — Е. М. Ильина, дочь проф. М. М. Ильина, тоже начи¬ 
навшая работать как ботаник, после замужества полностью посвятила свою жизнь 
мужу). Именно в БИН РАН Ан. А. Федоров и смог реализовать свой замечатель¬ 
ный талант ботанико-географа (флориста) и систематика. 

Ан. А. был систематиком «от бога», признанным при жизни и в СССР, и в мире. 
Лучшие его работы — пример монографических трудов по полноте освоения гер- 
барных материалов и литературы, по сочетанию глубоко прочувственных тра¬ 
диций, заложенных предшественниками, и тщательного обоснования оригиналь¬ 
ных подходов в системе изучаемой группы. Характерно, что для многих групп, 
с которыми он работал, ои публиковал и эксикатные материалы. Диагнозы но¬ 
вых таксонов Ан. А. — образцы прекрасной латыни. Особо отмечу, что среди обра¬ 
боток «Флоры СССР» нет ни одной другой обработки, в которой бы специально 
были проанализированы виды, описанные с территории СССР старыми авторами, 
по которым достоверных материалов найти не удалось (как это сделано Ан. А. в 
приложении к обработке рода Сатрапиіа). Обработка Сатрапиіасеае во «Фло¬ 
ре СССР» — одна из лучших в этой монументальной флоре. В ней Ан. А. первым 
из монографов начал перестройку системы семейства, предложенной А. Декандо¬ 
лем, выделив 6 новых триб и описав 5 новых родов. Существенной перестройке 
подверглась и система крупнейшего рода Сатрапиіа (около половины видов кото¬ 
рого — 162 — вошли в обработку во «Флоре СССР»), Ан. А. обработал этот род 
и для «Еіога еигораеа» (за исключением сложной гибридогенной группы родства 
Сатрапиіа гоіипсіі/оііа — С. риііа — С. гкотЬаісІаІіз, обработанной чешским бота¬ 
ником М. Кованда). В этой флоре Ан. А. описал 104 вида (из 144) и 40 подвидов, 
распределив их по группам родства, аналогичным подсекциям и рядам обработ¬ 
ки во «Флоре СССР». Он обработал это семейство для «Флоры Азербайджана» и 
для «Флоры европейской части СССР». В последней он особо подчеркнул, что си¬ 
стема и семейства в целом, и рода Сатрапиіа еще не охватила всего объема извест¬ 
ных уже видов (и родов). Ан. А. обработал для «Флоры СССР» и большую часть 
сем. Ргітиіасеае (в том числе — род Ргітиіа). Для «Флоры Армении» он обработал 
и большую часть розоцветных (они разделены здесь на семейства Козасеае и Ма- 
Іасеае). Монографически Ан. А. обработал род Ругиз, прежде всего для сводки 
«Деревья и кустарники СССР», для второго издания «Флоры Кавказа» А. А. Гросс- 
гейма. Для «Флоры СССР» он обработал и род Апікетіз из сложноцветных (описав 
7 новых видов), для «Флоры Азербайджана» — трагакантовые виды астрагалов 
(и составил общий ключ для всех видов рода), для «Флоры Белоруссии» — род Ѵіо- 
іа. В последние годы жизни он много занимался тропическим сем. Біріегосагра- 
сеае и кавказскими видами рода ЗсШеІІагіа, Сатрапиіа. 

Ан. А. Федоров был организатором работ и главным редактором 5—7 томов 
второго издания «Флоры Кавказа» ушедшего из жизни А. А. Гроссгеймэ 
(1952—1967) и «Флоры европейской части СССР», 1—5-й тома которой он еще 
редактировал (6-й том частично). «Флора Кавказа» так и осталась без последнего 
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тома, а «Флору европейской части СССР» (Флору Восточной Европы) завершил 
Н. Н. Цвелёв. 

Очень важно подчеркнуть принципиальное различие в концепции вида в раз¬ 
ных обработках Ан. А. Обработки для «Флоры СССР», «Флоры Кавказа» и других 
кавказских флор выполнялись им строго в рамках «Комаровской концепции вида», 
но обработки для «Флоры европейской части СССР» и «Ріога еигораеа», а также 
некоторые иные более поздние он делал с иных позиций (ближе к концепціи! 
С. И. Коржииского). Однако для авторов «Флоры европейской части СССР» он не 
настаивал на строгом соблюдении обнародованной им концепции (что сказывалось 
в большом разнобое обработок). Для самого же Ан. А. большинство его обработок 
стало и важным источником для ботапико-географического анализа (преимущест¬ 
венно направленного на выяснение генезиса флоры, особенно неоген-четвертич- 
ных этапов истории флоры, а позднее — на разработку районирования территорий 
по данным состава флор). Ан. А. был прекрасно подготовлен к ботанико-географи¬ 
ческим исследованиям. Еще в институте он-слушал курсы и географического цикла 
обучения учителей, как ученик А. П. Ильинского имел опыт фитоценологических 
работ, более того, он вообще любил географию (и одна из его работ — «Физи¬ 
ко-географический очерк Центральных Саян» — свидетельство тому). Он был и за¬ 
ядлым путешественником (и особенно — на Кавказе — горовосходителем, чем ве¬ 
сьма гордился). В библиотеке его была полная подборка всех наших альпинистских 
сборников «Побежденные вершины». Кавказский цикл ботанико-географических 
работ Ан. А. был начат как раз с работ в высокогорьях Армении (Капуджих, Ара- 
гац), выявивших существенное различие во флоре и растительности в разных высо¬ 
когорных массивах. В работе «Альпийские ковры Кавказа и их происхождение» 
(1942) он описал высокогорные фитоценозы Кавказа, близкие к альпийским «мат- 
там», и показал их тесную связь с современным оледенением (и особенно с лед¬ 
никовыми карами). А в 1952 г. была опубликована замечательная завершающая 
работа «История высокогорной флоры Кавказа в четвертичное время как пример 
автохтонного развития третичной флористической основы». Это одна из тех работ, 
которые всесторонне обосновали преимущественно автохтонный процесс пре¬ 
образования флор (особенно в горных странах с богатой флорой), а также и авто¬ 
хтонные нроцессы преобразования растительности в горных странах с развитыми 
очагами местных оледенений и, таким образом — очень ограниченную роль про¬ 
цессов миграции во флорогенезе горных стран. Для равнинных стран, подвергав¬ 
шихся оледенению, Ан. А. предполагал преимущественное заселение свободных 
территорий с юга, а не с севера, и тем более путем далеких миграций с востока. 
Собственно для Кавказа бореальные связи флоры датируются им плиоценом; высо¬ 
когорные элементы флоры здесь большей частью оригинальные, причем разные 
на западе и иа востоке Кавказа, и уже с неогена — как мезофилыіые, так и ксеро- 
фильные по природе. Подобные воззрения необходимо было доказать в полемике 
со специалистами в разных областях знания — геологами, географами, палеобота¬ 
никами, а также с боташіками, принимающими для объяснения состава флор гор 
Кавказа различные варианты миграционных гипотез (а среди них были и такие 
корифеи, как Н. И. Кузнецов, А. Н. Криштофович, А. А. Гроссгейм, М. Г. Попов 
и др.). Федоров не только детально анализирует флору высокогорий Кавказа (в том 
числе состав ряда родов, детально известных ему — Ргітиіа, Сатрапиіа, Сепііапа, 
ОеІрИіпіит, Яапипсиіих, 5ахі/га%а, РоГепІіІІа и др.), но и обосновывает своеобразие 
высокогорных «растительных формаций», возникших на Кавказе и в третичный пе¬ 
риод, и в плейстоцене. Он разбирает и факты отсутствия на Кавказе арктомон- 
танных элементов, и те немногие случаи, которые сторонники миграций полагали 
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примерами четвертичных миграций (Оіуаз саисазіса, Охугіа сіі^упа 8.1. и др ). 
Он ноказывает и недостаточную фактическую основу представлений сторонников 
дальних миграций в ненадежных палеогеографических реконструкциях, в пре¬ 
небрежении зональностью растительности в прошлые эпохи, в упрощении бога¬ 
того состава третичных флор. Он использует при этом уже и факты, полученные в 
экспедициях в Фергане и в Саянах. Эта работа вместе с работой «О флористических 
связях Восточной Азии с Кавказом (на примере изучения рода Ругиз 1^. 8. 5Іг.)», рав¬ 
но как и одновременные публикации А. И. Толмачева, В. Б. Сочавы, В. Н. Василь¬ 
ева совершенно изменяли суть анализа флор, особенно в богатых горных странах. 
Вместо построений гипотетических миграций современных видов из каких-то да¬ 
леких центров происхождения он превращался в определение собственно ядра дан¬ 
ной флоры, характера его преобразований на данной территории (автохтонно), ана¬ 
лиз родственных связей большинства видов флоры (как внутри ее, так и в соседних 
с нею флорах). При обнаружении же далеких дизъюнкций родственных элемен¬ 
тов — выяснялись возможности развития их в единой полихронной флоре, зани¬ 
мавшей обширные территории, определенного зонального положения и с опреде¬ 
ленным типом климата. 

В эти же годы Ан. А. Федоров начинает работать в составе Советско-Китай¬ 
ской биологической экспедиции АН СССР и АН КНР. В 1955—1956 гг. вместе с 
И. А. Линчевским и М. Э. Кирпичниковым, с китайскими ботаниками и энтомо¬ 
логами, российскими энтомологами Д. В. Панфиловым и О. Л. Крыжановским он 
работает в Юго-Западном Китае (в основном в Сычуани и Юннани), а в 1957 г. вме¬ 
сте с И. А. Линчевским, В. И. Полянским, а часть времени и с В. Н. Сукачевым, 
Н. В. Дылиеом, С. Я. Соколовым — на о--ве Хайнань и снова на крайнем юго-заг 
паде Юннани. Под руководством китайских флористов У-Чжени, Цай-Ситао, 
Фан-Ваньпэя Ан. А. быстро осваивает основное разнообразие флоры тропиков на 
юге Китая и целенаправленно исследует взаимоотношения тропических и голарк- 
тико-субтропических элементов флоры (и типов растительности) в горных райо¬ 
нах их контакта, штудирует обширную литературу и уже в первый год работ де¬ 
лает важные обобщения. Он воскрешает из забытья идеи нашего выдающегося 
ботаиико-географа А. Н. Краснова о тропической флоре как источнике формирова¬ 
ния флор умеренных широт путем автохтонного преобразования их на значитель¬ 
ных территориях, занятых ими ранее (таким образом используя представления 
А. Н. Криштофовича о полихронных флорах). Ан. А. предложил различать в пре¬ 
образованиях исходных тропикогенных флор Азии 4 стадии их развития в ряду 
преобразования лесных ценозов (до хвойных лесов включительно). Сейчас модно 
употреблять для подобных представлений хлесткое возражение С. В. Мейена 
«фитоспрединг», но, конечно, Мейен никогда не читал ни работ Краснова, ни Фе¬ 
дорова, да и вообще ботанико-географических работ многих и многих ботаников, 
считавших тропические флоры исходными для умеренных флор покрытосеменных 
(об этом же говорил даже М. Г. Попов, стоявший в целом на иных позициях). Опуб¬ 
ликованный в начале 1957 г. расширенный текст доклада Ан. А. — «Флора юго-за¬ 
падного Китая и ее значение для позиания растительного мира Евразви» был быст¬ 
ро переведен на китайский язык (и освоен китайскими ботаниками). Опубликовал 
Ан. А. и две специальные работы по тропическим лесам Китая, а в 1964 г. вышел в 
свет и большой раздел по флоре и растительности Китая в книге «Физическая гео¬ 
графия Китая». В нем Ан. А. дает характеристику восточной и южной частей Китая 
и новое флористическое районирование этой территории с описанием 3 провинций 
Индокитайской подобласти Индомалезийской области Палеотрописа и 4 про¬ 
винций н 2 подобластей Восточноазиатской области Голарктиса. Центральноазиат- 
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скую же — западную и северную — части Китая характеризует в этой книге 
В. И. Грубое (3 провинции Центральноазиатской подобласти Древнего Среди- 
земья). 

В этой работе Ан. А. приводит и некоторые новые доказательства первичности 
тропических флор по отношению к их производным. К этому времени он уже 
успел поработать и в тропиках Цейлона (Шри Ланка) и Индонезии, проработать 
множество литературы и познакомиться со многими видными ботаниками — 
знатоками тропических флор. Он отмечает, что в тропиках не только в видах и 
родах, но и в семействах и порядках можно видеть полные генетические ряды 
родства. Как и В. Н. Сукачев, с которым он общался, он обращает внимание на 
отсутствие географической изоляции близких видов (да и их экологическую бли¬ 
зость в дождевых тропических лесах), на малую (возможно, и первичную) числен¬ 
ность особей разных близких видов, на обилие в тропиках монотипных (и, видимо, 
древних) родов. Некоторые из этих положений он докладывает и на Ботаническом 
конгрессе в Эдинбурге (1964), а в 1966 г. публикует статью «Структура тропиче¬ 
ского дождевого леса и видообразование во влажных тропиках» (на английском) и 
становится признанным в мире специалистом по тропикам. В этой работе Ан. А. 
доказательно показывает своеобразие процессов видообразования в экстра-поли- 
доминантном тропическом лесу, ограниченную роль отбора и большую роль гене¬ 
тико-автоматических преобразований (гендрейфа) в малых популяциях, боль¬ 
шую полноту гомологических рядов в семействах. Сам Ан. А. детально работает 
с сем. Оіріегосаграсеае (и близкими к нему). Он опубликовал 3 работы (в том числе 
одну на немецком и одну на английском языке), специально обсуждающие резуль¬ 
тат исследованний разных родов семейства, и дал его характеристику в коллектив¬ 
ной сводке «Жизнь растений» (в этой сводке он характеризовал еще 4 семейства, 
развитые главным образом в тропиках, — Оскпасеае, Ткеасеае, Теігатегіхіасеае, 
Воппеііасеае). 

Параллельно шли работы во «Флоре европейской части СССР», и в 4-м томе 
этой сводки была опубликована последняя ботанико-географическая работа 
Ан. А. Федорова «Фитохории европейской части СССР» (1979). Это очень инте¬ 
ресный опыт районирования, совершенно оригинальный — и по рангам, и по наз¬ 
ваниям, объему и границам выделов. Сам Ан. А. считал его чисто флористическим, 
хотя нетрудно заметить, что часть границ по существу проведена по раститель¬ 
ности. Наиболее оригинальным решением было деление Голарктики на Северо- 
и Южно-Голарктические области (где в Южно-Голарктической области объеди¬ 
нены Древнее Средиземье Старого Света, Восточная Азия и юго-запад Северной 
Америки, почему-то ограниченный лишь Северной Мексикой). Это чисто флоро¬ 
генетическое построение (по принадлежности к единой полихронной флоре) со¬ 
вершенно не учитывает огромную разницу современных флор, входящих в эту об¬ 
ласть (да и ранг этой «области» явно занижен). Позднее нечто подобное предложил 
в своих работах А. А. Колаковский, выделяя так называемую Средиземногорную 
область. Сомнительным решением является отнесение в Европейскую провинцию 
таежных районов Северного округа (да и его границы). Совершенно неестествен¬ 
ным представляется соединение Прибалтики со Среднерусской возвышенностью 
в одном округе, включающем еще и Жигули (список эндемиков этого округа со¬ 
держит и ряд эндемиков собственно Восточного округа (Степного или Понтиче- 
ского)). Очень важными в этой связи представляются вводные страницы этой ра¬ 
боты. Именно здесь проводится мысль, что основой для выделения фитохорий яв¬ 
ляется историческое развитие флоры, а автохтонное развитие и миграции во флоре 
представляют единый процесс. Это, конечно, оправданно для такой территории, 
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как европейская часть СССР (в основном занятой послеледниковой флорой, рас¬ 
селявшейся из разных рефугиумов в разное время). Крайнее увлечение автохтон¬ 
ными построениями С. Кульчинского и В. Н. Васильева, в сущности, отвергается. 
Вообще, в последние годы активной работы многие собственные суждения Ан. А. 
старался согласовать и с суждениями оппонентов, смягчить столь свойственный 
ему ранее полемический задор. 

Следует сказать и еще о ряде важных евершений Ан. А. в создании справочных 
пособий. Вместе с М. Э. Кирпичниковым он опубликовал первый выпуск «Спра¬ 
вочного пособия по систематике растений», вместе с Б. К. Шишкиным опублико¬ 
вал обзор важнейших работ по флоре и систематике, выполненных в СССР после 
Великой Отечественной войны (к началу создания сводки «Нога еигораеа», где он 
был региональным советником-консультантом). Позднее он еще возвращался к по¬ 
добным обзорам. Но особенно велика его роль как редактора уникальной, наибо¬ 
лее полной на то время сводки, подготовленной коллективом цитологов и кариоси- 
стематиков БИН РАН «Хромосомные числа цветковых растений» (926 с. крупного 
формата), вышедшей в свет в 1969 г. 

Ан. А. Федорова высоко ценили многие старшие коллеги, и он любил вспоми¬ 
нать не только об А. П. Ильинском, Н. И. Вавилове, супругах Н. А. и Е. А. Буш, но 
и о Б. К. Шишкине, С. В. Юзепчукеили — для меня особо — оМ. Г. Попове. Отче¬ 
го я узнал немало и о прошлых деятелях БИНа, и о тех, с кем ему довелось работать 
на Кавказе (например, о братьях П. Д. и Г. Д. Ярошенко, о В. А. Петрове, С. Г. То- 
мамшян). Друзей у него, пожалуй, было всего-то двое: любимый брат Александр 
(любовь к нему всегда стеснительно прикрывалась тонкой иронией) и А. Л. Тах- 
таджян (кроме последних 3—4 лет жизни Ан. А.). Но в круг приятельских дове¬ 
рительных отношений входило много разных людей: в Гербарии — прежде всего 
И. А. Линчевский и ряд зоологов (особенно О. Л. Крыжановский); из старшего по¬ 
коления ВИРа — Н. Р. Иванов. Приятельские отношения с П. Н. Овчинниковым, 
в частности, весьма способствовали тому, что П. Н. уже через пару ле,т простил 
мне «побег» из Таджикистана. Многим ботаникам Ан. А. казался замкнутым, но 
в то же время паломничество в его кабинет было массовым, даже несмотря на то 
что его беззаветно и строго регулировала ближайшая помощница по Гербарию 
Л. А. Смольянинова. Лаборатория систематики и географии растений (в которую 
входил и Кавказский сектор Гербария, а по существу — и Дублетный) была весьма 
сбалансирована. Старшее поколение — А. И. Пояркова, В. Н. Васильев, И. А. Лин¬ 
чевский, среднее поколение — И. А. Грудзинская, Ю. Д. Гусев, С. К. Черепанов, 
молодежь — Т. И. Заиконникова, Т. В. Егорова, В. Н. Сипливинский, Е. В. Мор- 
дак, Ю. Л. Меницкий, А. Е. Бобров, Р. В. Камелин, затем — С. С. Иконников, 
В. Н. Гладкова, М. И. Максимова, А. Р. Гринталь. Ан. А. никогда не преподавал, 
да и своих аспирантов особо не поучал, разве что читая уже готовые их статьи или 
работы. Но молодежь к нему тянулась, причем нередко это были и не его непосред¬ 
ственные ученики (не могу не отметить среди них И. В. Васильева, Т. В. Шульки- 
ну, Г. П. Яковлева, назвавшего в честь Ан. А. новый род бобовых). Конечно, были 
в сфере влияния Ан. А. и многие молодые кавказские ботаники. Часто он вспо¬ 
минал азербайджанского «молодца» О. Рза-заде, деятельно помогал уже при мне 
дагестанцам Ш. А. Гусейнову, А. Д. Раджи, внимательно следил за работами в вы¬ 
сокогорьях грузинских и армянских ботаников. Конечно, бывали и огорчения. Так, 
не захотел работать во время аспирантуры весьма способный Г. П. Овчинников 
(сын П. Н. Овчинникова), в житейских проступках подвели Аи. А. состоявшиеся 
уже кандидаты наук В. Н. Сипливинский и А. Е. Бобров, немалую роль в разви¬ 
тии болезни последних лет сыграла М. И. Максимова. Ан. А. вообще был по нату- 
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ре очень эмоциональным, ранимым, скорее гуманитарием, нежели натуралистом. 
Он (как и его брат) прекрасно рисовал, имел незаурядный литературный дар (что 
хорошо видно в блестящей книге «Два года в Саянах», в воспоминаниях о Н. И. Ва¬ 
вилове), очень любил музыку, знал на память немало хороших стихов. У него были 
и большие способности к языкам (с И. А. Линчевским они иногда говорили на язы¬ 
ке Цицерона!). А меня он как-то удивил парой прекрасных фраз на фарси. И вот та¬ 
кой человек и замечательный ученый, в последние пару лет тяжело больной, был 
еще и огражден от общения с учениками (и сотрудниками лаборатории). 

Но сделать ему удалось много, и в истории нашей российской ботаники оста¬ 
нутся его работы, как и работы тех его сотрудников и учеников, которых он так сво¬ 
бодно вводил в науку и так легко, ненавязчиво развивал их лучшие качества во имя 
общей с учителем любви к ботанике. 


УКАЗАТЕЛЬ НОВЫХ НАЗВАНИЙ РАСТЕНИЙ 
ІШЕХ ОР ХЕ\Ѵ РЬАІЧТ ХАМЕ8 

(Ботанический журнал. 2008. Т. 93. № 12) 
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Алексей Константинович Скворцов родился в с. Желанья, что на р. Угре, в Смо¬ 
ленской обл., в семье сельского врача. Пойдя по стопам отца, он получил медицин¬ 
ское образование, окончив в 1941 г. 2-й Московский медицинский институт. В го¬ 
ды Великой Отечественной войны работал в госпитале в Кирове, но в 1944-м, еще 
до окончания войны, был направлен в аспирантуру в рамках первого набора наибо¬ 
лее талантливых молодых ученых. 

По образованию врач, А. К. Скворцов начал свою научную деятельность в об¬ 
ласти эволюционной гистологии животных и в 1948 г. защитил кандидатскую 
диссертацию в Институте цитологии, гистологии и эмбриологии АН СССР. 
В 1944—1948 гг. А. К. прослушал курсы многих фундаментальных биологических 
дисциплин на базе Московского университета им. М. В. Ломоносова (МГУ). В эти 
же годы у него появился интерес к ботанике, особенно к флористическим иссле¬ 
дованиям и систематике ив. Возможно, определенную роль в укреплении этого ин¬ 
тереса сыграла работа в одной из первых послевоенных экснедиций в Хибины под 
руководством И. Г. Серебрякова, где А. К. собирал материал для своей диссер¬ 
тации (грызунов для гистологических исследований). Неудивительно, что первые 
научные публикации А. К. и по гистологии животных, и по ботанике появились 
одновременно. После летнего сезона 1951 г., проведенного в заповеднике «Денеж- 
кин камень» на Северном Урале, А. К. становится профессиональным ботаником, 
признанным в московских ботанических кругах. Так, П. А. Смирнов, по воспоми¬ 
наниям В. Б. Куваева, высоко оценил подготовленный А. К. Скворцовым ключ для 
определения ив Средней России в безлистном состоянии (по побегам и почкам). 

В январе 1952 г. А. К. был принят в МГУ на должность старшего научного со¬ 
трудника кафедры высших растений, с возложенными на него обязанностями 
по обустройству нового Ботанического сада университета. Материал для посадки 
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на участок систематики набирался ото¬ 
всюду: из природы Подмосковья, из Ста¬ 
рого Сада на 1-й Мещанской, из Главного 
ботанического сада АН СССР в Останки¬ 
но, позже — из собственных сборов в хо¬ 
де дальних поездок и экспедиций. Пер¬ 
вый выезд был в 1953 г. в Алма-Ату, за¬ 
тем в долину р. Или, в следующий год — 
в Киргизию и на Памир. В 1955 г. — на 
Дальний Восток, потом снова в Среднюю 
Азию. 

С 1966 г. А. К., продолжая работать в 
Московском университете, «погрузился» 
в организационную и коллекторскую дея¬ 
тельность по созданию Гербария в Глав¬ 
ном ботаническом саду АН СССР. 

В 1972 г. он полностью перешел на рабо¬ 
ту в ГБС, где до 1987 г. заведовал отделом 
природной флоры, а впоследствии рабо¬ 
тал главным научным сотрудником. За го¬ 
ды его научного руководства объем коллекций гербария возрос с 60—70 тыс. до 
560 тыс. листов. Сам А. К. за свою жизнь собрал более 80 тыс. гербарных образцов 
в экспедициях и поездках по всему СССР, Европе, Северной Америке, Индии и Ки¬ 
таю. Он был признанным знатоком гербарного дела, автором превосходного посо¬ 
бия, любимого многими поколениями ботаников: «Гербарий. Пособие по методике 
и технике» (1977). Как поэма воспринимается написанная им популярная статья 
для журнала «Природа» (1973) «Гербарий — основа систематической и географи¬ 
ческой ботаники», рассказывающая о живых образах растений из засушенных кол¬ 
лекций. 

Флористическими исследованиями в разных регионах СССР и зарубежных 
странах А. К. занимался практически всю жизнь. Особый интерес А. К. всегда про¬ 
являл к Нижнему Поволжью и Средней полосе России, особенно к Брянской, Смо¬ 
ленской и Калужской областям. Результаты флористических исследований А. К. в 
первый раз воплотились в вышедшей в 1958 г. в соавторстве с Л. И. Красовским 
сводке «Флора сосудистых растений заповедника „Денежкин камень”». С тех пор 
он подготовил обработки многих семейств и отдельных родов для «Флоры Средней 
полосы европейской части СССР» П. Ф. Маевского (1964), «Определителя расте¬ 
ний Московской области» (1966), «Арктические флоры СССР» (1966,1980), «Фло¬ 
ры Таджикской ССР» (1968), «Пога Ігапіса» (1969), «Конспекта флоры Псковской 
области» (1970), «Определителя растений Средней Азии» (1972), «Флоры Ерева¬ 
на» (1972), «Определителя высших растений Якутии» (1974), «Флоры северо-вос¬ 
тока Европейской части СССР» (1976), «Флоры Европейской части СССР» (1981, 
1996), «РІога оРТигкеу» (1982), «Определителя растений Украины» (1987), «Опре¬ 
делителя растений Башкирской АССР» (1989), «Сосудистых растений Советско¬ 
го Дальнего Востока» (1991, 1996), «РІога о Г СЬіпа» (1999), «Флоры Нижнего По¬ 
волжья» (2006). 

Основная область научных интересов А. К. в период его работы в университе¬ 
те — систематика рода Баііх I.. флоры СССР и сопредельных государств. Ввиду бо¬ 
льшого полиморфизма и размаха изменчивости признаков в этом роде А. К за¬ 
нялся проблемами внутривидовой систематики. В 1966 г. А. К. им была защищена 
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докторская диссертация «Ивы СССР», через два года опубликованная в виде мо¬ 
нографии. Работа получила в 1970 г. премию Московского общества испытате¬ 
лей природы, а в 1999 г. была переведена (с дополнениями) на английский язык 
и издана в Финляндии. В это же время у А. К. появился интерес к роду РезШса. 
Это было связано с влиянием крупнейшего московского флориста Павла Александ¬ 
ровича Смирнова. Так, в ботаническом саду МГУ появилась коллекция узколист¬ 
ных овсяииц. «Дли души» Алексей Константинович выращивал голубые жимоло¬ 
сти и абрикосы, стараясь избавиться от горькоплодных форм у первых и вывести 
морозоустойчивые сорта у вторых. Впоследствии, уже в ГБС АН СССР, эту работу' 
довели до логического завершения его ученики А. Г. Куклина и Л. А. Крамаренко. 

А. К. провел большую работу по внутривидовой систематике многих семейств 
цветковых растений: Заіісасеае, Саргі/оііасеае, Веіиіасеае , Козасеае, Сгатіпеае, 
Ругоіасеае и др. Однако главным интересом его жизни всегда оставалось сем. 8аІі- 
сасеае, над ревизией рода Рориіиз он продолжал работать до последних своих дней. 

Еще одной областью интересов А. К., выросшей из его исследований по внутри¬ 
видовой еистематике, были вопросы, связанные с проблемами микроэволюции и 
видообразования у растений, в том числе и в связи с практическими вопросами 
их интродукции. Наиболее интенсивно он занимался ими в годы работы в ГБС, где 
до сих пор растут созданные им интродукциоиные популяции абрикоса, голубой 
жимолости, грецкого ореха, а исследования продолжаются его учениками. Изуче¬ 
ние внутривидовой изменчивости у ив, начатое А. К. Скворцовым, получило свое 
развитие и практический выход в работах уральских саликологов В. И. Шабурова 
и И. В. Беляевой по селекции и интродукции декоративных ив. Ивы, собранные 
А. К. Скворцовым, сохранены и растут в одной из крупнейших мировых коллекций 
ив в Ботаническом саду УрО РАН. 

А. К. интересовали и общие проблемы теории эволюции и систематики. По ним 
он опубликовал ряд исключительно интересных статей, главным образом в журна¬ 
лах «Природа» и «Бюллетень МОИП». 

Педагогическая деятельность А. К. в 1960—1970-е годы была связана с чте¬ 
нием спецкурса «Видообразование у растений» иа кафедре высших растений МГУ. 
В качестве научного руководителя и консультанта А. К. Скворцов подготовил 
27 кандидатов и 5 докторов биологических наук, продолжающих исследования 
и развивающих его идеи в ботанических учреждениях Москвы, Волгограда и ряда 
других городов России и некоторых зарубежных стран. 

Монография «Ивы СССР» служит для молодых саликологов практическим ру¬ 
ководством в их научной карьере. Прикладным аспектам использования ив посвя¬ 
щен курс лекций, читаемых Ю. А. Кузовкиной в университете штата Коннектикут 
в США, по проблемам экологического мониторинга с использованием ив защище¬ 
ны кандидатская и дорггорская диссертащш А. П. Ефимовой в Якутии и А. Ю. Ку¬ 
лагиным в Башкирии, изучением систематики ив подрода СИатаеІіа занимается 
А. А. Петрук в Новосибирске. Определяющее значение сыграл А. К. в становле¬ 
нии большой группы волгоградских ботаников. Одной из его первых аспиранток 
была Н. Г. Володина, выполнившая диссертацию ио флоре меловых обнажений 
Среднего Дона. Позднее несколько ее учеников (В. А. Сагалаев, Г. Ю. Клинкова, 
Д. Е. Матвеев) также стали ботаниками-флористами под руководством А. К. Сквор¬ 
цова и в свою очередь привели в ботанику и в аспирантуру Главного ботаническо¬ 
го сада новую молодежь. В общей сложности в ГБС было защищено 8 и готовится 
еще 5 диссертаций волгоградских ботаников, сформировавшихся в атмосфере идей 
А. К. Под его безусловным влиянием в Волгограде были созданы и два новых бота¬ 
нических сада: Ботанический сад Волгоградского педагогического университета 
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и Волгоградский региональный ботанический сад. В 2008 г. при научном консуль¬ 
тировании А. К. подготовлены еще одна кандидатская и две докторские диссерта¬ 
ции, выполненные А. Н. Швецовым, М. В. Костиной и И. А. Савиновым. 

Во второй половине своей яркой жизни, особенно в 1980—1990-е годы, 
А. К. Скворцов посвятил ряд публикаций философским вопросам, а также пробле¬ 
ме русского языка в научной литературе. Так появились интересные, насыщенные 
яркими и свежими идеями статьи «Механизмы органической эволюции и прогрес¬ 
са познания» (1992), «Биосфера и ноосфера глазами биолога» (2004) и «О языке со¬ 
временной русской научной литературы» (2002) в журнале «Природа», где А. К. 
в течение многих лет был заместителем главного редактора. 

С 1974 по 2008 г. А. К. был бессменным председателем правления Московского 
отделения Русского ботанического общества; в 1983 г. получил ученое звание про¬ 
фессора. А. К. — лауреат Государственной премии СССР 1989 года. 

В 1991 г. А. К. стал одним из основателей и первых членов РАЕН — Российской 
академии естественных наук, в 1999 г. был удостоен звания заслуженного деятеля 
науки РФ. В 2002 г. за работы по систематике нв и берез Алексей Константинович 
получил премию им. В. Л. Комарова РАН. 

В честь А. К. Скворцова были описаны виды Рехіиса зкѵогізоѵі Е. Аіехееѵ, 5а- 
Ііх аіехіі-хкѵогіхоѵіі КЬокЬгіакоѵ, Ье^опзіа зкѵогіБОѵіі С. Ргозкигіакоѵа, Сігсаеа X 
зкѵогізоѵіі О. ВоиГГопі, РоІато§еіоп хкѵогізоѵіі Кііпкоѵа, а также названы сорта 
абрикосов «Алеша» и «Водолей», созданные его ученицей Л. А. Крамаренко. 

СПИСОК ПУБЛИКАЦИЙ А. К. СКВОРЦОВА ЗА 2006 -2008 гг.' 

(С ДОПОЛНЕНИЯМИ ЗА 2004—2005 гг.) 

2004 . К 100-летию Эрнста Майра // Природа. № 4. С. 69—70. 

2005 . Материалы к флоре Калужской области // Бюл. МОИП. Отд. биол. Т. 110. 
№ 2. С. 73—80. 

Несколько дополнений к флоре Смоленской области // Там же. С. 65—66. 

Васкуляризация черешков тополей как таксономический признак // Бюл. ГБС. 
Вып. 189. С. 235—239. (Совместно с Н. Б. Беляниной). 

Конспект рода Кипрей ( ЕрПоЫит 8. 8Іг.) в России и соседних странах // Там же. 
С. 90—104. 

Главный ботанический сад. Предыстория // Природа. № 12. С. 4—6. 

Формирование устойчивых интродукционных популяций. М.: Наука. 187 с. (Сов¬ 
местно с Ю. К. Виноградовой, А. Г. Куклиной, Л. А. Крамаренко, М. В. Костиной). 

Сосудистые растения национального парка «Угра» (Аннотированный список 
видов). М. Изд-во Комиссии РАН по сохранению биологического разнообра¬ 
зия и ИПЭЭ РАН. [Флора и фауна национальных парков. Вып. 6]. 143 с. (Совмест¬ 
но с Н. М. Решетниковой, С. Р. Майоровым, Н. В. Воронкиной). 

Сохранение внутривидовой изменчивости в интродукционных популяциях // 
Ботан. сады как центры сохранения биоразнообразия и рационального использо¬ 
вания растит, ресурсов. М.: ГБС РАН. С. 465—468. (Совместно с А. Г. Куклиной). 

2006 . О видах рода Скатаепегіоп в России и соседних странах // Бюл. ГБС. 
Вып. 190. С. 98—102. 

Из опыта культивирования бука в Москве // Там же. С. 3—7. 

Три заметки о шиповииках Европейской России // Бюл. МОИП. Отд. биол. 
Т. 111. №2. С. 86—89. 


1 Публикации за период 1947—2005 гг. приведены в книге А. К. Скворцова «Проблемы эволю¬ 
ции и теоретические вопросы систематики» (2005). 
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О бальзамических тополях востока Азиатской России // Бот. жури. Т. 91. № 8. 
С. 1244—1252. (Совместно с Н. Б. Беляниной). 

Красная книга Калужской области (25 отдельных очерков). Калуга: Золотая 
аллея. (В соавторстве с большим коллективом). 

Флора Нижнего Поволжья. Т. 1. Споровые, голосеменные, однодольные / Под 
ред. А. К. Скворцова. М.: КМК. 2006. 435 с. Ил. 53. (Совместно с Ю. Е. Алексее¬ 
вым, Г. Ю. Клинковой, А. П. Лактионовым и др.). 

Платан, фотерджилла и юкка в Москве // Бюл. ГБС. Выл. 191. С. 3—6. 

О видах рода Роіегіит I,. в Восточной Европе (в рамках бывшего СССР) // Бюл. 
МОИП. Отд. биол. Т. 112. Вып. 1. С. 91—93. 

Адвентивный биотип Цирцеи Сігсаеа Іиіеііапа I,. // Там же. С. 93—95. 

Из опыта выращивания грецких орехов (Л^істз) и карий (Сагуа ) в Москве // 
Бюл. ГБС. Вып. 192. С. 3—8. 

Ботанический сад Московского университета. 1706—2006: первое научное бо¬ 
таническое учреждение России. М.: КМК. 279 с. (В соавторстве с большим коллек¬ 
тивом). 

2007 . Судьба трех основных идей, заложенных Линнеем в систематику// Матер, 
конф. по морфологии и систематике растений, посвящ. 300-летию со дня рожд. Кар¬ 
ла Линнея. М.: КМК. С. 13—18. 

О сибирском «бальзамическом тополе» // Бюл. ГБС. Вып. 193. С. 41—45. 

У истоков систематики (трехсотлетие Карла Линнея) // Природа. № 4. С. 3—10. 

О некоторых узколистных овсяницах // Бюл. МОИП. Отд. биол. Т. 112. № 32. 
С. 49—53. 

О некоторых тополях, описанных Ф. Б. Фишером в 1841 г.//Бюл. ГБС. Вып. 194 
(в печати). 

Систематический обзор тополей Кавказа // Новости систематики высших рас¬ 
тений. Т. 39. С. 200—209. 

Заметка о двух среднеазиатских тополях // Бюл. ГБС. Вып. 195 (в печати). 

Систематический конспект рода Рориіш в Восточной Европе, Северной и Сред¬ 
ней Азии // Там же. Вып. 196 (в печати). 

Абрикос в Москве и Подмосковье. М.: КМК. 187 с. (Совместно с Л. А. Крама- 
раренко). 

2008 . Тополи индийских Гималаев // Новости систематики высших растений. 
Т. 40 (в печати). 

Полиморфизм бальзамических тополей ( Рориіш , секция ТасатаИаса) по дан¬ 
ным 18 БК. маркирования // Матер. XII съезда Русского ботанического общества. 
Петрозаводск, 22—27 сентября 2008 г. Ч. 3. С. 76—77. (Совместно с С. С. Беэр, 
И. А. Шанцер). В печати. 


2000 



АВТОРСКИЙ УКАЗАТЕЛЬ «БОТАНИЧЕСКОГО ЖУРНАЛА». 

Т. 93. 2008 г. 

Обзорные статьи 

№ Стр. 

Волошко Л. Н. Обзор систем СНгуворкуіа . 4 513 

Гамалей Ю. В. Травы холодных и жарких равнин . 8 1161 

Журбенко М. П. Лихенофильные виды лишайников во флоре России .... 9 1329 

Оригинальные статьи 

Бажа С. Н., Баясгалан Д., Гунин П. Д., Данжалова Е. В., Дробышев Ю. И., 

Казанцева Т. И., Прищепа А. В., Хадбаатар С. Особенности пастбищ¬ 
ной дигрессии степных экосистем Центральной Монголии . 5 657 

Василевич В. И., Бибикова Т. В. Остспненные луга бассейна реки Вятки и 

юга Нижегородской области. 12 1863 

Василевич В. И., Бибикова Т. В. Растительность прирусловой поймы реки 

Вятки . 9 1354 

Венжик Ю. В., Фролова С. А., Котеева Н. К., Мирославов Е. А., Титов А. Ф. 
Структурно-функциональные особенности растений Тгііісит аезйѵит ( Роа- 

сеае) на начальном этапе холодовой адаптации . 9 1367 

Гамалей Ю. В., Баташев Д. В., Пахомова М. В. Структура терминальной 

флоэмы в семействе КиЫасеае в связи с его филогенией. 1 1846 

Загирова С. В. Количественная характеристика фотосинтетического аппарата 

Ріпиз хіЬігіса ( Ріпасеае ) на европейском Северо-Востоке. 2 221 

Королева Т. М., Зверев А. А., Катенин А. Е., Петровский В. В., Поспело¬ 
ва Е. Б., Ребристая О. В., Секретарева Н. А., Ходачек Е. А., Хитун О. В., 

Чиненко С. В., Юрцев Б. А. Долготная географическая структура локаль¬ 
ных и региональных флор Азиатской Арктики. 2 193 

Лебедева В. X., Тиходеева М. Ю., Ипатов В. С. Влияние деревьев на напоч¬ 
венный покров в осиннике черничном. 7 996 

Маслова Н. П., Волкова Л. Д., ГорденкоН. В. Морфологическая изменчи¬ 
вость листьев Ріаіапив асегі/оііа (Ріаіапасеае) и подходы к определению 

меловых дисперсных листьев платанового облика. 6 825 

Маслова Н. П., Горденко Н. В., Волкова Л. Д. Особенности строения эпидер¬ 
мы листьев РШапиа асеп/оііа ( Ріаіапасеае ) и значение кутикулярного ана¬ 
лиза для определения меловых листьев платанового облика. 7 982 

Матвеева Н. В., ЗанохаЛ.Л. Анализ флоры сосудистых растений острова 

Большевик (архипелаг Северная Земля) . 3 369 

Сннгнревская Н. С. К номенклатуре ископаемых растений . 2 231 

Цвелёв Н. Н. Эволюция репродуктивных фитонов выеших растений и цветок 

с точки зрения концепции фитонизма . 7 969 

Шамров И. И. Формирование спорангиев высших растений. 12 1817 

Яковлева О. В., Иванова А. Н., Бармнчева Е. М. Белковые включения в пла¬ 
стидах: типизация, распределение, значение для диагностики ифилогении 10 1513. 
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Сообщения 


Аверьянова А. Л. О первой находке Хеікоѵа іакака.чкіі ( ІЛтасеае ) в эоцене в 

Центральной Азии. 11 1709 

Айрапетян А. М. Морфология пыльцы двух видов рода Всіегоркуіах ( Зсіего - 

ркуіасасеае) . 12 1914 

Алексеева-Попова Н. В., Дроздова И. В., Катаева М. Н. Минеральный со¬ 
став травянистых растений Полярного Урала на карбонатных и кислых гор¬ 
ных породах. 5 755 

Анищенко Л. Н. К бриофлоре Брянской области. 5 682 

Афонина О. М. Мхи национального парка «Алханай» (Забайкальский край) 12 1878 
Бакалин В. А. Особенности флоры печеночников юга российского Дальнего 

Востока . 10 1537 

Баландин С. В., Ладыгин И. В. Состояние популяции узколокального ураль¬ 
ского эндемика Ачігауаіи.ч кипуигеп.чі.ч ( РаЬасеае) 11 1715 

Бардунов Л. В., Черданцева В. Я., Бакалин В. А. Субтропические виды в 

бриофлоре южной части российского Дальнего Востока. 2 263 

Болдина О. Н. Ультраструктура Скіатісіотопав саггіюетіз ( СкІатіВотопаВа- 

сеае, Скіогоркуіа) . 6 894 

Буглова Л. В. Адаптивные структурные изменения у Ьагіх хіЬігіса ( Ріпасеае ) 

при заражении галлицей Оазіпеига гогкоѵі. 2 281 

Буданцев Л. Ю. Таксономический состав и возраст ископаемой флоры горы 

Бараба в Центральной Камчатке . 12 1935 

Василевич В. И. Боровые пустоши Северо-Запада России . 10 1556 

Васильев А. Е. Генезис и структура оболочки основных клеток эпидермиса ли¬ 
ста Рориіих сіеііоісіез ( Заіісасеае) . 8 1209 

Васильев А. Е. Динамика клеточных компонентов тканей листа Рориіих сіеі- 
ІоШеч (Заіісасеае) в ходе жизненного цикла. 4. Основные клетки эпидер¬ 
миса . 11 1724 

Васильев А. Е., Костина О. В. Ультраструктура литоцист Оепсігоспісіа тогоі- 

Ве$ ( ІІгіісасеае ) 3 425 

Внноградева Т. Н. Некоторые особенности биологии Иеоіііа ахіаііса (ОгскШа- 

сеае) из окрестностей Петропавловска-Камчатского. 4 541 

Волкова С. А., Горовой П. Г. Эпидерма листа видов родов Спісііит и Тіііпуіа 

( Аріасеае ) 7 1104 

Волкова С. А., Дудкнн Р. В., Горовой П. Г. Строение эпидермы листьев видов 

рода Ме^асіепіа (Вгаачісасеае) . 8 1213 

Гамбург К. 3. Аномалии филлотаксиса у растений с супротивным расположе¬ 
нием листьев. 4 527 

Генкал С. И., Комулайнен С. Ф. Материалы к флоре Васіііагіоркуіа водоемов 

Карелин. IV. Реки Карельского побережья Белого моря . 3 393 

Генкал С. И., Куликовский М. С. Центрические диатомовые ( Васіііагіоркуіа ) 
Полистово-Ловатского сфагнового массива (Государственный природный 

заповедник «Рдейский»). 8 1200 

Годин В. Н. Половая структура ценопопуляций Роіепііііа /гиііеоха ( Козасеае) 

в Алтае-Саянской горной области . 9 1423 

Гончарова С. Б., Гончаров А. А., Стефенсон Р. Анализ филогенетических 
связей в семействе Сгачвиіасеае на основании сравнения нуклеотидных 

последовательностей ІТ8 региона ядерной рДНК . 1 97 

Горнов А. В. Состояние ценопопуляций йасіуіогкііа Іоп^і/оііа ( ОгскШасеае ) 

в Неруссо-Десня иском Полесье (Брянская область) . 3 449 

Горошкевич С. Н. Структура кроны и разнообразие побегов у молодых гене¬ 
ративных деревьев Ріпих зіЬігіса (Ріпасеае) . 9 1378 

Елнсафенко Т. В. Биологические особенности Ѵіоіа ргіопапіка ( Ѵіоіасеае ) в 

условиях интродукции (Центральный сибирский ботанический сад) ... 3 439 
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Елнсафенко Т. В. Онтогенез и структуру ценопопуляций Соіигіа §еоіАез (Коза- 

сеае) в Центральном Алтае. 8 1239 

Ершова Э. А. Редкие степные сообщества Горного Алтая . 12 1942 

Железнова Г. В., Шубина Т. П. Листостебельные мхи острова Вайгач .... 3 413 

Жилкина И. Н. Род ѴиисИегіа (ХапІІюркусеае) в Молдавии . 8 1188 

Закарян Н. А. Об изменениях растительности Котайка (Республика Армения) 

за 60 лет. 7 1101 

Ибадуллаева С. Д., Ибрагимов А. Ш., Шнралиева Ш. Ш., Талыбова Ф. 3. 

Субальпийское высокотравье Нахичеванской АР. 5 737 

Иванова А. Н., Муравник Л. Е. Ультраструктурные основы функционирова¬ 
ния механорецепторов Оіопаеа тизсіриіа (Огозегасеае) . 11 1777 

Илларионова И. Д. Морфологическое и анатомическое строение семянок ви¬ 
дов и^иіагіа (Ахіегасеае, Зепесіопеае) . 1 22 

Казанцева Т. И., Бобровская Н. И., Пащенко А. И., Тищенко В. В. Динами¬ 
ка растительности 100-летней степной залежи Каменной степи (Воронеж¬ 
ская область). 4 620 

Карнаухова И. А., Селютина И. Ю., Казановскнй С. Г., Черкасова Е. С. 

Онтогенез н структура ценопопуляций НеАузаплт іипйикіі (РаЬасеае) — 

эндемика западного побережья озера Байкал. 5 744 

Катенин А. Е. Дополнения к флоре сосудистых растений Амгуэмского округа 

Чукотской провинции Арктической флористической области . 5 706 

Киселева М. А., Котлова Е. Р. Влияние длительного фосфорного голодания на 
мембранные липиды свободноживущего и симбиотических видов РзеиАо- 

соссотуха ( СМогоркуІа ). 1 88 

Комарова Т. А., Кравченко О. Ю. Развитие ЗатЬисиз гасетоза ( Саргі/оііа - 

сеае) после пожаров н рубок в лесах Южного Сихотэ-Алиня. 6 880 

Корнева Л. Г. Альгофлора иланктона водохранилищ волжского бассейна ... 11 1673 

Кравцова Т. И., Жинкина Н. А. Строение семенной кожуры у представителей 

рода Ігіз (ІгіАасеае) . 11 1737 

Куваев В. Б. Высотное распределение сосудистых растений на Полярном 

Урале . 9 1393 

Кудряшова Г. Л. Морфолого-биологические особенности соцветий у видов 

рода АШит (АШасеае) . 2 270 

Кузнецова Т. Н., Лапшнн Д. А. Биологические особенности пыльцы Нірро- 
рЫё гкатпоіАёз ( ЕІаеа§пасеае ) в связи с эколого-географической диффе¬ 
ренциацией вида. 12 1907 

Кузьмин С. Р., Ваганов Е. А., Кузьмина Н. А., Милютин Л. И. Особенности 
трахенд древесины у климатнпов Ріпиз зуіѵезігіз ( Ріпасеае ) в географи¬ 
ческих культурах. 1 10 

Куликовский М. С. Видовой состав н морфология пеинатных диатомовых бо¬ 
лот Русской равнины. 2. Ргауііигіасеае ( Васіііагіорііуіа ). 2 245 

Кучеров И. Б., Кутенков С. А., Максимов А. И., Максимова Т. А. Заболо¬ 
ченные сосновые леса заповедника «Кивач» (Карелин). 4 561 

Малышев Г. С., Малаховский П. Д. Лесостепь Приволжской возвышенности 4 600 

Маракулина С. Ю., Дегтева С. В. Ценофлоры суходольных лугов средней и 

южной тайги Кировской области. 6 840 

Марыннч О. В., Рачковская Е. И. Динамика восстановления растительности 
на залежах в сухих степях Наурзумского района Кустанайской области Ка¬ 
захстана . 7 1083 

Мирославов Е. А., Бармнчева Е. М., Ходорова Н. В. Структура тапетума и 

пыльцевого зерна ЗсіІІа зіЬігіса ( Шіасеае ) в открытом и закрытом ірунте 9 1444 

Михайлова М. А., Ходорова Н. В. К карпологии видов СогуАаІіз ( Рипшгіасеае ) 1 42 

Муравник Л. Е. Ультраструктура пищеварительных железок Оіопаеа тизсіри- 

Іа и АІАгоѵапАа ѵезісиіоза {Огозегасеае) . 2 288 

Надеина О. В. Лишайники Провальской степи (Украина) 1 3 
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Никифорова О. Д. Морфология и структура поверхности эремов видов рода 

Мегіепзіа ( Вога^іпасеае ) . П 1749 

Носов Н. Н., Родионов А. В. Молекулярно-филогенетическое изучение взаи¬ 
моотношений между представителями рода Роа (Роасеае) . 12 1919 

Петровский В. В., Секретарева Н. А. Локальная флора верховьев реки Неиз¬ 
вестной (остров Врангеля). 6 852 

Поспелова Е. Б., Панкевич С. Э., Поспелов И. Н. О произрастании Рісеа оЬо- 
ѵаіа ( Ріпасеае ) в бассейне реки Котуй (северо-восток Среднесибирского 

плоскогорья). 11 1704 

Пыхалова Т. Д., Аненхонов О. А., Сэкулич И. Р., Бадмаева Н. К., Тубаио- 
ва Д. Я., Ломбоцыреиов Д. С. Локальная флора бассейна рекн Урыкты 

(Восточное Прибайкалье) . 5 695 

Родионова Н. А. Динамика травяного покрова сырого черноольшаника при из¬ 
менении увлажнения . 6 871 

Саватеев И. Н., Медведева Л. А. Диатомовые ( Васіііагіоркуіа ) лентических 
водоемов Государственного природного заповедника «Бастак» (Еврейская 

автономная область). 2 254 

Савинов И. А. Эволюция цветка в порядке Сеіавігаіев . 10 1544 

Светлова А. А. Ультраскульптура семян и анатомическое строение семенной 

кожуры видов разных секций рода Ыпит ( Ыпасеае ). 11 1760 

Селютина И. Ю., Черкасова Е. С., Карнаухова Н. А. Структура ценопопуляций 

редкого вида СиеЫепвіаеВііа топоркуііа (РаЬасеае ) в Центральном Алтае 9 1414 

Смагин В. А. Союз Сагісіоп баѵаіііапае на Северо-Западе Европейской России 7 1029 

Степанова А. В., Оскольский А. А. Анатомическое строение древесины неко¬ 
торых представителей рода Виріеигит ( Аріасеае ) 12 1897 

Стерлигова И. Н., Патова Е. Н. Водоросли водоемов бассейна реки Печора 

(Приполярный Урал). 7 1011 

Туганаев А. В., Туганаев В. В. Природа и растения Волжско-Камской Булга¬ 
рин по материалам письменных и археологических источников. 4 610 

Федоров Н. И., Редькина Н. Н., Михайленко О. И., Янбаев Ю. А. Геогра¬ 
фическая изменчивость аллозимов Асопііит, Іусосіопит ( Вапипсиіасеае ) 

на Южном Урале. 1 81 

Филиппов Д. А., Бойчук М. А. К флоре мхов болот бассейна Онежского озера 

в пределах Вологодской области. 4 553 

Ходоровв Н. В., Мирославов Е. А. Постмсйотическое развитие пыльника Со- 

гусіаііз Ьгасіеаіа ( Ритагіасеае ) в открытом и закрытом грунте. 11 1771 

Цымбалюк 3. Н. Палииоморфологические особенности представителей се¬ 
мейства СкепороВіасеае . 3 430 

Черемушкина В. А., Шереметова С. А., Буко Т. Е. Ценопопуляции Эгасосе- 

ркаіит кгуіоѵіі (Ратіасеае) в горной Шории (Кемеровская область) ... 10 1565 

Черепанов И. В. Динамика роста Аіпив іпсапа ( Веіиіасеае ) в пойменных лесах 

долины ннжнего течения реки Рагуши (Ленинградская область). 5 726 

Чиненко С. В. Сравнение локальных флор восточной части северного побе¬ 
режья Кольского полуострова с локальными флорами соседних регионов 1 60 

Шабалина Ю. Н., Стенина А. С. Водоросли семейства Рга^ііагіасеае ( Васіі¬ 
іагіоркуіа ) в бассейне реки Ижмы (Средний Тиман). 3 398 

Шамров И. И., Бабро А. А. Развитие и строение пыльника у ВкоВоВепсігоп 

зскІіррепЪаскіі и К. Іиіеит ( Егісасеае ) 8 1219 

Шамров И. И., Яидовка Л. Ф. Развитие и строение гинецея и семязачатка у 

Сегавив Ьиі^агів ( Вовасеае ). 6 902 

Шанцер И. А., Войлокова В. Н. Сколько видов, родственных Вова та]аІів, рас¬ 
тет в европейской части России? . 11 1690 

Шерстнёва О. А., Котлова Е. Р., Киселева М. А. Формирование гидрофобно¬ 
го компонента клеточных мембран Вирріа врігаіів ( Вирріасеае ) в норме и в 
условиях осмотического стресса. 9 1453 
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Шмакова Н. Ю., Шпак О. В., Лукьянова Л. М. Содержание пигментов неко¬ 
торых видов мхов в Хибинах . 10 1578 

Шушпанникова Г. С., Попова А. М. Осоковые сообщества в пойме реки Вы¬ 
чегда . 4 584 

Щукина К. В. Таволговые и лисохвостные луга поймы реки Вятки . 5 713 

Юдакова О. И. Особенности микроспорогеиеза у апомиктичного Роа ргаіепзіз 

(Роасеае) . 2 299 

Юдакова О. И., Шишкинская Н. А. Особенности формирования антиподаль- 

ного комплекса у половых и апомиктичных злаков . 4 531 

Систематические обзоры и новые таксоны 

Аверьянова А. Л. Новый вид Маеза ( Мугзупасеае ) из позднего эоцена горы 

Киин-Кериш (Восточный Казахстан). 2 347 

Алексеев Ю. Е., Лактионов А. П., Цвелёв Н. Н. Новый вид рода Ріссіпеіііа 

(Роасеае) из Северного Прикаспия. 11 1791 

Бузу нова И. О. Род Коза (Козасеае) во флоре Абхазии. 12 1949 

Бялт В. В. Новые комбинации в родах ВгуорНуІІит и КаІапсНоё ( Сгаззиіасеае ) 3 461 

Бялт В. В., Гончарова С. Б., Сун-ден-хо В. С. Аігорзіз гНосіосагра (Сгаззиіа¬ 
сеае ) — новый вид из Центральной Сибири. 8 1264 

Волошко Л. Н. Современная система золотистых водорослей (СНгузоркуіа) 8 1250 
Генкал С. И., Куликовский №1. С. Новые виды центрических диатомовых (Ва- 
сіІІагіорНуіа) из Государственного природного заповедника «Рдейский» 

(Новгородская область) . 5 771 

Гончаров М. Ю., Яковлев Г. П., Повыдыш М. Н. Обзор трибы 5\ѵагі2іеае я. I. 

(РаЬасеае) . 1 114 

Гуреева И. И., Пейдж К. Н. Род РіегШит (НуроІеріЛасеае) в Северной Евра¬ 
зии . 6 915 

Дорофеев В. И. Род ЬерісНит (Сімсі/егае) флоры Кавказа . 12 1961 

Енущенко И. В., Шумкин П. В. Новый вид рода Нуаіороа (Роасеае) из Вос¬ 
точного Саяна . 8 1269 

Капитанова О. А., Дюкина Г. Р. Новый вид рода Турка (Туркасеае) из Удмур¬ 
тии . 7 1132 

Киричкова А. И. Позднетриасовый Еерісіоріегіз оііопіз (Ріегісіозрегтае, Суса- 

ііо/ііісаіез ) и его типификация . 6 934 

Лазьков Г. А. Новый вид рода АІІіит (АШасеае) из Киргизии. 8 1271 

Лазьков Г. А. Новый вид рода Несіузагит (РаЬасеае) из Киргизии. 2 343 

Лазьков Г. А. Новые виды Ьатіасеае из Средней Азии . 10 1596 

Макрый Т. В. Лишайники рода Віісіа (ЬоЬагіасеае) в России . 2 304 

Михеев А. Д., Банкетов С. А. Виды рода Ерітесііит (ВегЬегШасеае) Северной 

Евразии . 7 1127 

Никифорова О. Д. Новый вид рода Муозоііз]епіззе/епзіз (Вогауіпасеае) из Си¬ 
бири . 2 339 

Перестеико Л. П. Новый вид КкоВутепіа ( ВкоВутетасеае , Ккосіоркуіа) из 

Японского и Охотского морей. 9 1464 

Перестеико Л. П., Заходнова Т. А. Род Оезтагезііа (Ркаеоркуіа, Оезтагезііа- 

сеае) в дальневосточных морях России. 7 1112 

Потёмкин А. Д. О понимании Магскапііа роіутогрка (Магскапііоркуіа) ... 12 1946 

Родионеико Г. И. О систематике и филогении «безбородых ирисов» (ІгШасеае) 2 321 

Светлова А. А. Новый подрод в роде Ілпит (Ыпасеаг) . 2 330 

Урбанавичюс Г. П. Ркузсопіа гоззіса (Ркузсіасеае) — новый вид лишайника из 

России. 2 317 

Цвелёв Н. Н. О роде Еіутиз Ь. (Роасеае) в России. 10 1587 

Цыренова Д. Ю. Два новых вида рода Сегапіит (Сегапіасеае) из бассейна ре¬ 
ки Амур. 1 137 
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Флористические находки 


Бакалин В. А. Виды рода Магіііа зесі. ЗиЬсІаѵаІае (У ип^еппапіасеае , Нераіісаё) 

в России. 11 1794 

Богданов Г. А., Урбанавичюс Г. П. Новые н редкие для России виды лишай¬ 
ников из Республики Марий Эл . 6 944 

Болотова Я. В., Козырь И. В. СаиИпіа Іепиіззіта (Иа)аЛасеаё) — новый вид 

для флоры Амурской области . 9 1473 

Герман Д. А. Род Ткеііипуіеііа ( Сгисі/егае ) в Европе. 8 1273 

Дудкин Р. В., Миронова Л. Н. Новое местонахождение /га ѵепігісоха (ІгШа- 

сеае) в Приморском крае. 5 797 

Золотов Д. В. Новая для флоры Алтайского края виды семейства Огскісіасеае 12 1973 
Киселева Л. Л., Прнгоряну О. М. Новые виды для флоры Орловской области 3 472 

Коркишко Р. И. Супапскит пірропісит (Ахсіеріасіасеае) — новый вид для фло¬ 
ры России нз Приморского края. 9 1471 

Кравченко А. В., Тимофеева В. В., Рудковская О. А., Фадеева М. А. Новые 

и редкие виды сосудистых растений для Карелии . 5 766 

Мочалова О. А. О находке Роіато^еіоп хігісіі/оііих и РоІато%еІоп X храгуапіі- 

/оііиз (Роіатоуеіопасеае) на северо-востоке Азии . 10 1602 

Муртазалнев Р. А., Алиев X. У. О некоторых новых и редких видах флоры Да¬ 
гестана . 11 1801 

Нестерова И. А. Новые и редкие виды водоемов Сихотэ-Алиня. 5 792 

Пименов М. Г., Клюйков Е. В., Дегтярева Г. В. Региіа хуіогкаскіз (ЦтЬеШ/е- 

гае) — новый вид для флоры Средней Азии . 10 1607 

Потемкин А. Д., Курбатова Л. Е., Коткова В. М. Новые и малоизвестные для 
Ленинградской области и России печеночники с острова Готланд (Финский 

залив Балтийского моря). 3 466 

Старченко В. М., Дарман Г. Ф., Болотова Я. В. Флористические находки в 

Амурской области. 3 476 

Тимухин И. Н. Новые находки сосудистых растений на Западном Кавказе 5 789 

Урбанавичюс Г. П., Урбанавичене И. Н. Соііета еиікаіііпит ( Соііетаіасеае ) 

и Сиіоріаса реііосіеііа (Теіохскіхіасеае) в лихенофлоре России . 1 141 

Хлызова Н. Ю. О находке СаШе$іарагпаззі/оііа (Аііхтаіасеае) в Липецкой об¬ 
ласти . 10 1605 

Чубарь Е. А. Сакііе есіепіиіа ( Вгазхісасеае) — новые род и вид флоры Восточ¬ 
ной Азии . 4 634 

Коллекции 

Малышева Н. В. Лишайники городов России в Гербарии Ботанического ин¬ 
ститута им. В. Л. Комарова РАН (ЬЕ) . 4 638 

Методика ботанических исследований 

Волкова П. А. Изменение размеров и формы пыльцы и листьев при традицион¬ 
ных способах обработки живого материала на примере видов Мутркаеа 

(Ыутркаеасеае) . 1 145 

Воронова О. Н. Экспресс-анализ семязачатков методом просветления и его ис¬ 
пользование в эмбриологии . 10 1620 

Жинкина Н. А., Озеров И. А. Методика окрашивания тканей ископаемых рас¬ 
тений по Фёльгену. 6 951 

Охрана растительного мира 

Хлызова Н. Ю. Новые сведения о распространении редких видов водных рас¬ 
тений в Центральном Черноземье . 1 153 
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Числа хромосом 


Волкова С. А., Бойко Э. В. Числа хромосом некоторых видов семейства Азіе- 

гасеае флоры Приморского края и Амурской области. 1 181 

Красников А. А., Эрст А. С. Числа хромосом некоторых видов рода Капипси- 

Іиз (Яапипсиіасеае) Сибири . 9 1475 

Лауве Л. С., Бурундукова О. Л., Музарок Т. И., Журавлев Ю. Н. Числа хро¬ 
мосом женьшеня Ранах %іпзеп% (Агаііасеае) . 1 158 

Пробатова Н. С., Гиутнков А. А., Рудыка Э. Г., Чепинога В. В. Числа хромо¬ 
сом видов растений из Байкальской Сибири. 1 162 

Седельникова Т. С., Пименов А. В., Онучин А. А., Янковская А. Числа 
хромосом некоторых видов хвойных в дендрариях и парковых насажде¬ 
ниях . 1 157 

Филиппов Е. Г., Куликов П. В., Князев М. С. Числа хромосом видов Азіга^а- 

Іиз и Несіізагит (РаЪасеае) флоры России. 10 1614 

Чепннога В. В., Гнутиков А. А., Енущеико И. В. Числа хромосом некоторых 

видов сосудистых растений флоры Байкальской Сибири. 8 1286 

Шатохина А. В. Числа хромосом сосудистых растений из Амурской области 8 1296 
ІПнер Ю. В., Пименов М. Г., Остроумова Т. А., Клюйков Е. В., Алексее¬ 
ва Т. В. Числа хромосом зонтичных {ИтЬеІЩегае) разных районов России 8 1281 

История науки 

Кондратюк С. Я. О вкладе Марии Флориановны Макаревич (1906—1989) в ли¬ 
хенологию . 6 954 

Юбилеи и даты 

Андреева В. М., Виноградова К. Л., Волошко Л. Н. Алия Фатиховна Лукниц- 

кая (к 70-летию со дня рождения). 7 1135 

Беэр А. С., Луферов А. Н., Петрова С. Е., Чубатова Н. В. Римма Павловна 

Барыкина (к 80-летию со дня рождения). 7 1144 

Виноградова К. Л., Белякова Р. Н., Волошко Л. Н. Луиза Павловна Псре- 

стенко (к 70-летию со дня рождения) . 12 1975 

ГельтманД. В. Геннадий Павлович Яковлев: к 70-летию со дня рождения 10 1648 

ГельтманД. В. Михаил Георгиевич Пименов: к 70-летию со дня рождения 10 1626 

Гуреева И. И. Лидия Палладиевна Сергиевская (к 110-летию со дня рождения) 5 800 

Демьянова Е. И., Камелин Р. В. Памяти Анатолия Николаевича Пономарева 

(1906—1978). 8 1316 

Камелин Р. В. Андрей Александрович Федоров (к столетию со дня рождения) 12 1987 

Матвеев В. И., Соловьева В. В., Саксонов С. В. Игорь Михайлович Распопов 

(к 80-летию со дня рождения и 60-летию научной деятельности). 9 1477 

Перестенко Л. П., Волошко Л. Н. Виноградова Кира Леонидовна (к 70-летию 

со дня рождения). 3 482 

Рогова Т. В., Любарский Е. Л. Вассиан Сергеевич Порфирьев (1907—1990) 10 1658 

Старшова Н. П. Роза Ефимовна Левина — ученый и учитель. 9 1484 

Чернева О. В., Яковлев Г. И., Крупкина Л. И., Дорофеев В. И. Рудольф Вла¬ 
димирович Камелин (к 70-летию со дня рождения) . 8 1304 

Шорина Н. М., Старостенкова М. М., Шафранова Л. М. Ирина Львовна 

Крылова (к 80-лстию со дня рождения) . 4 650 

Потери науки 

Арбузова О. Н., Ильинская И. А. Памяти палеоботаника Феликса Юлианови¬ 
ча Величкевича (1942—2006) 5 806 


2007 




















Беляева И. В., Виноградова Ю. К., Клинкова Г. К)., Игнатов М. С., Сави¬ 
нов И. А., Трохинская Р. В., Шанцер И. А. Памяти Алексея Константи¬ 
новича Скворцова (9.02.1920—8.05.2008) . 12 1996 

Гельтман Д. В. Памяти Николая Николаевича Портениера (1958—2007) ... 3 494 

Кудряшова Г. Л. Памяти Тамары Никитичны Поповой (1940—2007) .... 9 1489 

Цвелёв Н. Н., Камелин Р. В., Чернева О. В., Татаиов И. В. Памяти Татьяны 

Владимировны Егоровой (1 XII 1930—6 V 2007). 2 351 


Критика и библиография 

Бязров Л. Г. (Рецензия). Сепігаі Еигореап ІісЬепв — сііѵегзііу агкі (Егеаі. ОесНса- 
Іесі Іо Іѵап Рінйі / Есіііесі Ьу Аппа Ьаскоѵісоѵа, Алла Оииоѵа, Еѵа Ьізіска аші 
Раѵеі Ьигоп. КЬаса: Мусоіахоп, 2006. 364 р. (Лишайники Центральной Ев¬ 
ропы — разнообразие и угроза исчезновения. Посвящается Ивану Пишуту / 


Редакторы Анна Лацковичова, Аниа Гутова, Ева Лисицка и Павел Лузон. 

Итака: Микотаксои, 2006. 364 с.). 2 364 

Кудряшова Г. Л., Попова Т. Н. А. М. Аскеров. Папоротники Кавказа. Баку: 

Элм, 2001. 244 с. 3 502 

Поповская Г. И., Лихошвай Е. В. С. С. Баринова , Л. А. Медведева, О. В. Ани¬ 
симова. Биоразнообразие водорослей-индикаторов окружающей среды. 

Тель-Авив: Изд-во «Ріііез зіисііо», 2006. 498 с. 41 рис. 30 табл. 6 957 


Информация 

Калиниченко И. М. Санкт-Петербургский филиал Архива РАН как источник 

информации в изучении флоры Средней России. 11 1805 

Хроника 


Гуреева И. И. Первая Российская птеридологическая конференция (Томск— 

Барнаул, 20—30 августа 2007). 6 959 

Крышень А. М., Василевич В. И. Школа-конференция «Актуальные пробле¬ 
мы геоботаники» (Петрозаводск, 23—29 сентября 2007 г.). 7 1154 

Стрельникова Н. И., Хурсевич Г. К. К истории Школ диатомологов России 9 1498 

Хурсевич Г. К., Свирид А. А., Демидова С. В., Стрельникова Н. И. Юби¬ 
лейная X Международная научная конференция диатомологов стран СНГ 
(9—14 сентября 2007 г., Минск). 9 1506 


В Русском ботаническом обществе 


Гуреева И. И. К 90-летию Томского отделения Русского ботанического об¬ 
щества . 3 506 

Лукницкаи А. Ф. Расширенное заседание альгологической секции, посвящен¬ 
ное 100-летию со дня рождения Максимилиана Максилиаиовича Голлерба- 

ха(1907—1989) (29—31 октября 2007 г., Санкт-Петербург) . 4 653 

Манько Ю. И., Верхолат В. П. Приморское отделение Русского ботаническо¬ 
го общества в 2007 году. 11 1808 


Правила для авторов 
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. 3 455 

. 5 820 

. 6 964 

. 10 1667 

Указатель новых названий растений (№: с.). 1 : 184, 
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Раце 

ЗЬатгоѵ 1.1. Зрогап^іа Гогтаііоп іп Ьі§Ьег ріапіз.1817 

Сатаіеі Ѵи. V., ВаІазЬеѵ Б. К., РакЬотоѵа М. V. Тегтіпаі рЫоет зігисіиге оГ Ки- 

Ыасеае Гатііу іп іЬе сопіехі оГ ііз рЬу1о§епу.1846 

ѴазіІеѵісЬ V. I., ВіЬікоѵа Т. V. Зіерре теасіоѵѵз іп іЬе Ѵуаіка Яіѵег Ъазіп апО іЬе зои- 

іЬегп ІЧігЬпіу Ыоѵ§огосі Яс§іоп. 1863 

СОММШІСАТІСМ5 

АГопіпа О. М. ТЬе тоззез оГ іЬе «АІкЬапаі» Ыаііопаі Рагк (/аЬаікаІіе Тсгтііогу) . . . 1878 
Зіерапоѵа А. V., Озкоізкі А. А. \Ѵоосі апаіоту оГзоте Виріеигит гергезепіаііѵез (Арі- 

асеае) .1897 

Кигпеігоѵа Т. ЬарзЬіп О. А. Віоіо^ісаі ресиііагіііез оГ Нірроркаё гкатпоШех 
(Е1аеа%пасеае) роііеп іп ІЬе сопіехі оГ есоІо§іса1-§ео§гарЬісаІ сіііТегепІіаІіоп оГ 

ІЬе зресіез.1907 

Наугареіуап А. М. Роііеп шогрЬо1о§у оГ 1\ѵо зресіез оГ ІЬе §спиз Зсіегоркуіах ( Есіего- 

ркуіасасеае) .1914 

ІѴозоѵ N. КоОіопоѵ А. V. Моіесиіаг рЬуІо§спеІіс зіисіу оГ гсІаІіопзЬірз ЪеЬѵееп 

тетЪегз оГ ІЬе §епиз Роа ( Роасеае) 1919 

Висіапізеѵ Ь. Ѵи. Тахопотіс сотрозіііоп апсі а§е оГ ІЬе Гоззіі Пога оГВагаЪа Моипіаіп 

(Сепігаі КатсЬаІка) .1935 

ЕгзЬоѵа Е. А. Яаге зіерре соттипіііез оГ ІЬе АІІаі Моипіаіпз.1942 

5Ѵ5ТЕМАТІС ЯЕѴІЕЗѴЗ АЫО №\Ѵ ТАХА 

Роіеткіп А. О. Оп сотргеЬепзіоп оГ Магскапііа роіутогрка ( Магскшіііоркуіа ) . 1946 

Вигипоѵа I. О. ТЬе §епиз Коха ( Кохасеае) іп ІЬе Пога оГ АЬкЬагіа. 1949 

ОогоГеуеѵ V. I. ТЬе §епиз Ьериііит ( Сгисі/егае ) оГ ІЬе Саисазіап Пога ... 1961 

РЬОЯІЗТІС ЯЕСОЯОЗ 

Хоіоіоѵ О. V. Зресіез оГ Огскісіасеае пе\ѵ Іо АІІаі Теггііогу 1973 

■ШВІЬЕЕЗ АЫЭ МЕМОЯІАЬ ЭАТЕЗ 

Ѵіподгасіоѵа К. Ь., ВеЦакоѵа К. N.. ѴоІозЬко Ь. N. Ьиіза Раѵіоѵпа Регезіепко (оп 

іЬе 70-уеагз аппіѵегзагу).1975 

Катеііп К. V. АпПгеу АІекзапПгоѵісЬ Регіоіоѵ (ІоѵѵагПз іЬе 100 |Ь ЬіпЬПау).1987 

ОВІТЕІАЯІЕЗ 

Веіуаеѵа I. V., Ѵіпо^гасіоѵа Ѵи. К., Кііпкоѵа С. Ѵи., І^паіоѵ М. 8., Заѵіпоѵ I. А., 
ТгокЬіпзкауа К. V., ЗсЬапгег 1. А. Іп шетогіагп: Аіекзеу КопзІапііпоѵісЬ Зкѵогі- 

зоѵ (6.02.1920— 8.05.2008). 1996 

Іпсіех оГ пеѵѵ ріапі патез . 1995 

АиІЬог іпсіех іо ѵоіите 93 (2008). . . 2001 
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Шамров И. И. Формирование спорангиев высших растений.1817 

Гамалей ІО. В., Баташев Д. Р.. Пахомова М. В. Структура терминальной флоэмы 

в семействе КиЫасеа в связи с его филогенией . .1846 

Василевич В. И., Бибикова Т. В. Оетепнснные луга бассейна реки Вягки и юга Ни¬ 
жегородской области.».1863 


СООБЩЕНИЯ 

Афонина О. М. Мхи национального парка «Алханай» {Забайкальский край) . . 1878 

Степанова А. В., Оскольский А. А. Анатомическое строение древесины некото¬ 
рых представителен рода Вгіріеигит (Аріасеае) . . 1897 

Кузнецова Т, Н., Ланшнм Д. А. Биологические особенности пыльцы И іррврІше 
гНитчокіеи (Е1аеа%пассае) в связи с эколого-географической дифференциацией 

вида.. і ... 1907 

Айрапетян А. М. Морфология пыльцы двух видов рода Зсіегоркуіах (ЯсІегорНуІа- 

сасеае) .. ..-.1914 

Носов Н. Н., Родионов А. В. Молекулярно-филогенетическое изучение взаимоот¬ 
ношений между представителями рода Роа ( Роасеае ).1919 

Буланцев Л. Ю. Таксономический состав и возраст ископаемой флоры горы Бараба 

в Центральной Камчатке.1935 

Ершова Э. А. Редкие степные сообщества Горного Алтая .1942 

СИСТЕМАТИЧЕСКИЕ ОБЗОРЫ И НОВЫЕ ТАКСОНЫ 

Потёмкин А. Д. О понимании Магскапііа рЫутогрка ( Магскапііоркуіа ) .1946 

Бу* унова И. О. Род Кона ( Ковасеае ) во флоре Абхазии.1949 

Дорофеев В. И. Род Ьерііііипі (Сгисі/ете) флоры Кавказа. 1961 

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ 

Золоюн Д. В. Новые для флоры Алтайского края виды семейства Огскісіасеае . . 1973 

ЮБИЛЕИ И ДАТЫ 

Виноградова К. Л., Белякова Р. Н., ВолошкоЛ. Н. Луиза Павловна Псрестенко 

(к 70-лстию со дня рождения) .. 1975 

Камелин Р. В. Андрей Александрович Федоров (к столетию со дня рождения). . 1987 
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